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"ensemble des organismes ... passant leur
vie, entierement ou partiellement, dans le
milieu dans lequel ils flottent plus ou
moins passivement". .

~ TREGOUBOFF et ROSE (1957)

~ INTRODUCTION

L'ambiguité des termes "plus ou moins" utilisés par TREGOUBOFF et
ROSE dans 1la definition toujours en vigueur du plancton, est l'expression

la plus concise du probléme posé-

L'analyse de la distribution spatlale du zooplancton a debute prati-
quement avec la mise au point des premleres technlques quantitatives de
‘prelevement (HENSEN, 1887). Des cette~epoque, l'heterogeneiterde la distri-
‘bUtion a eté mise en evidence, KOFOID analysant la variance, HAECKEL

concluant que le rapport moyenne/varlance des abondances etait trop falble.

“L'analyse de ce phenomene autorlse par les prelevements en séquences

continues (HARDY et GUNTHER, 1935 ; HARDY, 1936), montre que les individus
‘sont agregés a l'echelle du métre, que les abondances soﬁtVautoéorrélées
(intra-especes), corrélées entre espéces, et varient avec les gradients
thermiques et halins (CASSIE, 1959 a, b, 1960, 1963 ; TONOLLI, 1949 pour:

les lacs).

L'étude des causes déterminant les heteérogeneités de distribution de
biomasse dues a l’agfégation;des individus, le "Patchiness" anglo—éaxon,
englobe le phytoplanéton et s'est amplifiée tandis que pafallélemént les
motivations, exposées dans des synthéses périodiques, se sont accrues. A
l'objectif initial, définir la représentativité d'un echantillonnage
 discret (WIEBE, 1970 ; FASHAM, 1978), sfest substiﬁuée'l'analyse de la.
, strﬁcture et de la régulation des‘écosystémes par les facteurs phySiques et
biblogiques'(STEELE,’1978),~puisfun¢ oceanographie biologique dynamique
dirigée}par71es facteurs hydrodynamiques (LEGENDRE et DEMERS, 1984 ; MACKAS
et al., 1985).,Cette‘extension‘defla‘distribution spatiale du plancton a la
dynamique des écosystémes marins n'est pas, au plan formel, abusive. 70 %
des espéces pélagiques et 70 % des espQCes benthiques~ontkun stadeklarvaire
planctonlque (MILEIKOVSKI 1970). C'est ce stade du. développement qui
presente les plus fortes varlabllltes d'abondance et de ‘mortalite (THORSON
1950 ; KULLENBERG, 1985). Cependant une motlvatlon plus ralsonnee ressort
de l'analyse de LONGHURST (1981) 5k"1 agregatlon des 1nd1v1dus est une

condltlon necessalre de la vie dans les OCeans"
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Chacune des syntheses citees comporte un historique et une analyse a
differents niveaux de details des travaux et des résultats. Sans rechercher
ici un inventaire exhaustif, il s'agit de rapprocher les principales

conclusions et de definir les problemes en suspens.

Cingq causes principales d'agrégation des individus sont definies par
. STAVN (1971) : 1) vectorielles (action des gradients de facteurs de
1'environnement), 2) vectoriellés stochéStiques (advectiaon par‘les mouve-—
ments de masses’d'eau et les mouvements induits par le vent), 3) repro-
ductives (comportement du stock pafental), 4)‘sociales (comportement des
individus, essaim, '"schooling" des larves de poissons)'et 5) coactives
(attracfion/répulsion, nourriture/consommateur, ...){~En,région hautu-
riere, zones‘hdmogénes ob les gradients physiques sont faibles, les causes
,comportémentales 3, 4 et 5, devraient etre prédominantes (HAURY et WIEBE,
1982). Pour l'ensemble des autres regions, HAURY et al. (1978), se basant
sur la distribution horizontale, etablissent une relation entre les
échelles spatiales des heterogéneites (ou des taches) de biomasse et celles
des processus hydrodynamiques (turbulence, effet de cap, fronts océaniqges,
'prellings cStiers, bassins oceaniques) de guelques centiméfres-au‘millier
de kilometres. Ils definissent ainsi un cadre théorique qui aséocievaux
échelles spatiales les échelles temporelles, de l'heure a la periode
géologique, auxquelles se produisent les phenomenes physiques et les
comportements biologiques : déplacements,-nutrition, croissance, répro—
duction, longévité des individus, des cohortes et des populations. Clest le
plan qui sera privilegie, a partir de cette date, pour l'analyse des
interactions entre processus hydrodynamique et processus biologique (DENMAN o
et PLATT, 1984 ; MACKAS et al., 1985). '

Parallelement a cette approche globale (biomasse et Statistique),'une
analyse plus autécologique, privilégiant l'espéce.ou la populatioﬁ, est
réalisée. Des 1968, VINOGRADOV,‘dans une synthése sur la distribution
verticale, etablit, 6utre la desormais classique diminution de la biomasse

avec la profondeur, trois points principaux :

- Les groupes d'especes definis suivant leur type de distribution
verticale (couches supérieure,kintermédiaire, bathyale et abyssale) et
horizontale (régions/climafs) présgntent un meme type de caraétéristiques

ecologiques.
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- L'optimum de localisation en profond'eur n‘esf pas figé‘. Il existe
trois types de migrations verticales : ontogéniques, saisonniéres et
~circadiennes. ‘

- Les facteurs determinant la localisation et les déplacements des
individus sont de deux types : facteurs' immédiaté, dépendants de l'environ-
nement (lumiere, temperature, pression, ...) et facteurs ul’cimes", depen-

dants de la strategie vitale et de l'adaptation de 1l'espece.

; Lés travaux réalis’és dans cette ;optique’ mettent en evidence des
distributions discrétes‘ dans le temps et dans 1l'espace des individus du
zooplanct‘on,‘ l'existence de telles structures en zones cotiere et hautu-
riere, d'une dimension de la dizaine de metres a la centaine de kilometres

et persistant d'une semaine a une sais\on.‘Les exemples les plus/conmxs sont
| les essaims de 30 a 40 km de Calanus en mer du Nord, cohortes distinctes
persistant en printemps-eté (CUSHING, 1962 ; CUSHING et TUNGATE, 1963), la
'z‘o‘n;’ati‘on et le maintien des populations de copepodes de l'upwelling cotier
californien (PETERSON et al., 1979), du golfe de Guinée (BINET et DE
. SAINTE-CLAIRE, 1975 ; PETIT et COURTIES, 1976), les.populations iéolées des
anneaux d'eau froide du Gulf Stream. (WIEBE et al., 1976). Des inventaires
des dbservations de ce ty.p.e non detaillees ici ont ete realises pour analy-
ser l'influence de la dispersion des stades larvaires planctonique~s sur le
‘recrutement des populations (crustaces marins, SASTRY, 1983) ou définir une
theorie de 1'imp‘act ‘de la dispersion sur les fluctuations de popﬁlation
| (SINCLAIR, sous presse). Un point commun a la majorité de ces travaux est
l'explication d'un maintien des distributions par"l'interaction entre les
deplacements verticaux des individus (migrations ontogéniques, saison-

nieres, ...) et les cisaillements de courants.
Nature du probleme

‘La sy‘nt,hésye de LEGENDRE et DEMERS (1984) associe ces deux approches
(globale ou antécologique). Regroupant, pour le z‘ooplam\:ton,', les travaux
suivant l‘es echelles spatiales d'analyse, ces auteurs obsefvént qué les
causes determinantes sont plus facilement mises en évidence aux grandes
,yé,chelles (10:—100 km), ou les processus biologiQUes et physiques (circu-
lat'ion)‘ sont associés. Ils éoncldent a plus.‘ieyurs'kreprises"quekles' causes

"exXplicatives, qui se référent a des facteurs hydrodynamiques (turbuler‘!ce',
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advection, zones de transition), a‘deS'comportements biologiques ou a une

combinaison des deux, restent ambigues parce que la §ause determinant la
~distribution n'est pas mesuree mais deduite des effets resultants observes.
MACKAS et al. (1985), soﬁs un titre clin d'oeil : "... Biologie en jargon
physique", aboutissent a des conclusions similaires. Les premiers proposent
une approche experimentale, etendue a l'oceanographie, définir un processus

(taux) biologique et son éqhelle de manifestation, choisir une téchnique.
specifique de mesure utilisable in situ a l'échelle correspondante. Les
seconds, moins ambitieux, proposent de classer l'influence relative des
différents processus en les apalysant a leur eéchelle prinéipale de mani-
festation. Les deux s'accordent pour privilégier’l'analyse de l'influence
de l'hydrodynamisme.fsi la démarche~eét intellectuellement satisfaisante
par l‘adoptionid'hypothéses simplificatrices raisonnées, la mise en oeuvre,

meéme restreinte aux distributions spatiales, reste insuffisante. -

Les echelles spatio-temporelles

Les phenomeénes d'agregation ou d'hétérogénéité peuvent etre classés
suivant une série discontinue d'échelles (micro-, fine, moyenne echelle,
etc.) assimilable selon MACKAS et al. (op. cit.) a une serie de bandes
spectrales pour lesquelles les facteurs determinants sont distincts.
Suivant ce schéma, il existe une correspondance générale entre les achelles
spatiales et les mecanismes engendrant la.variance : craissance, repro-
duction, competition interspecifique, dominent aux grandes echelles, tandis
que la mobilité, les mécanismes physiques, dominent aux petites échelles.
Cependant, la distribution des individus procede d'un continuum ; elle
n'est pas dissociable a un moment et un endroit donnes de l'histoire et du
devenir de chacun. L‘ensemble des causes, des grandes aux petites echelles,
interagissent. Tout au moins, il y a contagion d'une echelle a la sui- .
vante. L'influence de ia'dispersion turbulente peut s'opposer aux dépla-
‘ceménts des individus, inhibant~1eur agrégation et par‘contre coup,
favorisant (dispersion de la ressource) ou inhibant (dilution) la nutritiocn
et la croissance. Inversement,'cettekinfluencé depend de l'etat physiolo-
gique des individus, de leur histoire trophique et de leur croissance

anterieure qui determinent leur capacite de reponse.
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FRONTIER (1985) formalise ce probléme de manisre plus générale en
introduction d'une analyse de la diversite et de la structure des écosysé‘
temes : "Une approche purement cartésienne échoue parce qu'elle consiste a
‘diviser l'objet en parts de plus en plus petites jusqu'a ce que nous le
comprenions. En divisant l'objet, meme par abstraction, nous le détruisons;
Chaque objet dependant d'un systéme est a la fois i) organisé par lui-meme
comme un systéme (ou un sous-systéme) a un niveau inferieur de perception,
et ii) une part d'un systéme plus complexe défini‘é un niveau superieur

d'observation. Cette dualité est observee a chaque échelle de perception"*.

Paramétres et stratégies de mesure

Biomasse; abondance par catégories‘taxohomiques et de développement,
taille des individus, fournissent une information composite intégrant
l'idfluencs de differentes sources de variations. Enfin, aucune methode
d'échahtillonnage ne permet de'prélever‘simultanément dans les trois

directions de l'espace.

Ces difficultés sont illustrées par l'analyse des caracteéristiques du
'domaine'pélagidue pour le golfe de Gascogne (annexe 1). Suivant le type des
observations comparees, différent5~éspectsade‘cettefrégion sont mis en
evidence : province biOgéographique ot les variations de la faune sont
liées au cycle séisonnier, mosalique de zones a faibles et fortes concen-—

trations de biomasses associees aux discontinuites dé structure hydrolo—’
gique et'déterminées pér I'hydrodynamisme. Le probleme est alors de
restituer les liens qui existent entre ces différents aspects et qui sont

imposes a l'individu par son cycle vital.
La demarche

- L'analyse de 1akrépabtition spatiale dukzooplancton dans les resur-

gences cotieres Nord-Est Atlantique;etfle front Liguro-Provengal ne resoud

* traduction de l'auteur.
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pas ces difficultes par une approche unique. Le choix, d'abord, de ces deux
regions est lié a l'opportunité d'une etude pluridisciplinaire d'ecosys-
temes delimites ayant des caracteristiques hydrodynamiques identifices. Si,
au terme actuel de l'étude, les résultats peuvent atre ordonnés suivant le
plan classique des differentes echelles spatio-temporelies de manifestation
des phenoménes, les étapes de réalisation ont été commandées par 1'obten-
tion progressive des résultats aussi bien que par les possibilités de mise
en oeuvre. Dans ce sens, la mesure des,activités»enzymatiques~digestives,
conduite pour une etude de la nutrition in-gitu, a impose l'analyse des
causes de variations liées a la composition faunistique des échantillons,
3 la distribution des individus et a sa variabilits. Ces mesures ont mis en
evidence l'existence de structures spatiales'desyrépartitions et leur
conservation dans le temps.,Ainsi, un premier chapitre est consacre a ces
~aspects, apres une révision de la signification de ces activités enzy-
matiques. A partir des questions posées par cette premiere etude, la
répartition Spatio—tempprelle des populatipns et son determinisme sont
analysés successivement pour les deux types d'écosystemes studiés : résur-

gences et front cotiers.

Différents aspects ont ete developpes, empruntant aux differents
modes d'approches analyses précédemment :

- la description deS'combosantes de la biomasse mésozooplanctonique
en terme de catégories taxonomiques (genre, eSpééa,'stades de develop-
pement), ‘

- la description des structures hydrologiques comme traceurs des
processus hydrodynamiques,

"~ l'appel a differentes stratégies d'echantillonnages pour une meme
echelle spatio-temporelle d'observation,
= l'application de methodes mathématiques pouf établif les liens

entre les structures physiques et biologiques.

Plus qu'un parametre, c'est un spectre de mesures qui a,été utilisé,
autorisant une interprétation croisee de leurs variations. La logistique,
comme la complexité des processus, ont imposé des hypothéses a priori et
des choix de niveau d'observation revelant l'existence d'influences a
’d'autres niveaux de perception et conduisant a explorer différentes

echelles spatio-temporelles (LONGHURST, 1981).
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La demarche peut paraltre besogneusé. Elle conduit é’d;crire_les
types de distribution spatiales de différentes populations mésozooplanc—
toniques et leurs caréctéristiques, maintien, variabilite, dynamique, en
relation avec la structure hydrologique et hydrodynamique du milieu, ;
analyser les causes determinantes internes et externes. C'est une
contrainte nécessaire pour verifier la théorie et pouvoir hierarchiser les
processus. En accord avec FRONTIER, c'est a partir de la répétition~de
telles observations, et de la fréquence de répétition des mémes manifes-

tations, que des lois pourront etre etablies.
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1 - ASPECTS PHYSIOLOGIQUES : LES INDICES ENZYMATIQUES
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1 - ASPECTS PHYSIOLOGIQUES, LES ENZYMES DIGESTIVES

Cette approche est inspirée par les travaux de PACKARD (1969) sur
1‘estimatidn de la consommation potentielle d'oxygene du phytoplancton par
la mesure de 1'E.T.S. L'objeétif est d'estimer un taux physiologique in
situ. L'hypothese est que l'on peut utiliser le metabolisme cellulaire
comme traceur ou indice de l'activite potentielle d'une fonction physio-
logique.'Concept du reseau trophique, importance de la nutrition des
herbivores planctoniques comme terme nécessaire d'un bilan physiologique de
la production secondaire mais aussi comme estimateur de la mortaliteé par
grazing du stock primaire, ont fait porter 1le choix sur Les activites
enzymatiQues digestives. Une fois l'indice chdisi, vérifier la nature de
‘l'information obtenue par une mesure découplée des mecanismes de regulation
intermédiaire qui interviennent au niveéu cellulaire, implique une double

~ approche expérimentale et in situ.

- Pour ie zooplancton, ce travéil a suscite de nombreuses questions,
tant sur lé~signification bioldgique des indices que sur la structure des
écosystémes analysés et de l'influence de la stratégie d'échantilionnage
dans la mise en evidence de ces structures. Il s'agit ici de resumer les
résultats obtenus, de faire le point des travaux contribuant a définir la
signification'de ces indices enzymatiques et de discuter ensuite les
" problemes ecologiques et faunistiques‘mis en evidence, en particulier les

'céractéristiques de répartition spatiale.
1.1 - Principales sources de variations

Les principaux resultats, résumés ici, ont ets publids en 1974, 1975

et 1976 (annexes 2, 3 et 4). Ils ont mis en evidence :

- l#absénce‘de éorrélations entre les activites enzymatiques mesu-
rees, l'amylase, les protéases puis la trypsine,

- l'existence des variations cohérentés en accord avec l'hypotﬁése
d'une induction des activites enzymatiques digestives par les conditions
externes de hourritufe’disponible,

- le role de facteurs internes dans leur régulation.

Les relations avec les conditions externes de nutrition ont ete

‘eétablies par des mesures sur des prelévements totaux (plurispécifiques) de
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Figure 1 : Droite de régression de'l'activité’spécifiqUe de l'amylase en
fonctioh'de,la biomasse chlorophyllienne apres transformation
- logarithmique (campagne"CINECA III] BOUCHER et SAMAIN, 1974,

annexe 2)
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Figure 2 : Corrélation de l'activite specifique de l'amylase avec indice de
grazing de Lorenzen aprés transformation logarithmique des

valeurs : r = 0,50 (campagne 'CINECA V! BOUCHER et SAMAIN, 1975,

annexe 3)

zooplancton : correlation de l'activite enzymatique du prélévementkavec la
concentration de chlorophylle a (LINECA III'| figure 1), avec l'indice de
grazing de Lorenzen (CINECA V") figure 2). Une analyse des correlations
simples et multiplesyconduit«également a expliquer,les Variétions des deux
enzymes digestives mesurees par les caractéristidues du stock trophique
disponible, taille‘des particules, teneurs en lipides, glucides et

protéines (GIBRALTAR' tableau 1).
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Coefficients de corrélations de i’activité spécifique

TABLEAU 1

de I'amylase et de la trypsine avec les paramétres du milieu

Calanoides carinatus Temora styfifera

- Activité Activité Activite Activité

spécifique  spécifique.  spécifique  spécifique
de 1"amy- de la de I'amy de la

lase © trypsine lase trypsine
Nombre de particules taille 2-5 ym:T1 0.17 0.12 0.12 0.33*
Nombre de particules taille 5-20 um:T2 0.28* 0.24 0.04 0.33*
Nombre de particules taille 20-50 um: T3 0.08 0.14 -0.04 -0.07
Nombre de particules taille 50-70 um: T4 -0.07 -0.04 -0.13 0.03
Poids d‘amidon {(ug/I}:A 0.21 0.01 0.06 -0.07
Poids de glucide (ug/1):G. -0.08 -0.12 0.13 -0.10
Poids de protéines (ug/1):P -0.08 -0.08 0.10 -0.10
Poids de chiorophyile {ug/1):Chi.a -0.35¢ -0.27¢ 0.09- -0.19
Température: T° 0.62¢ 0.21 0.05 0.10
68 86 84

Nombre d’échanxillons

68

4 Coefficients significatifs au: seuil 5 %.

Ces relations sont également etablies au niveau de l'espece a partir

d'experiencesde grazing réalisées avec des individus tries a partir de

prélévements in situ : correlation avec le nombre de cellules ingerees

(4IBRALTAR" figure 3) et avec la quantité de carbone assimilé (GIBRALTAR!

figure 4).

utés/g

ACTIVITE SPECIFIQUE DE L°AMYLASE

Y20.359 X «0.272

T

T ¥ l. L) 1] T L SRR l‘ L] LB § o L] v uJ Ll
200 400 GO0 800 1000 200 1400  |600. _ 800 :

NOMBRE DE CELLULES PHYTOFLANCTONIQUES INGEREESxIO

1Figure:S:Corrél.ation dekl'activitévspécifique de l'amylase et de la

quantité de cellules phytoplanctoniques ingérees mesurees sur

des individus tries par espéce

r = 0.538, significatif au

'seuil 2 % (campagne "GIBRALTAR)' BOUCHER et al., 1976, annexe 4)
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Figure 4 : Cor'rélation de l'activite spécifique kde l'amylase et de la
'quantiték de 'qarbone assimile, ;rynesur“ées sur des individus tries
par espece : r = 0.934, significatif au seuil 0.1 % (BOUCHER et
al., 1976, annexe 4) |

La part de variation des indices enzymathues liée aux variations de

compos:.tlon faunistique est mise en évidence par deux approches

; - indirecte, en comparant les séries\d'échantillons preleveées par des
filets a vide de mailles différents, filets a larve type F.A.0. (500 ) et

filet WP2 (200 ) (CINECA V| figure 5)
- directe par mesure de la moyenne et de la variabilite des taux

d'act1v1tes pour differentes especes de copepodes (CINECA III'} figure 6 ;
GIBRALTA.R figure 7).
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Figure 5 : Comparaisokn des activités spécifiques ‘de l'amylase et des
protéases pour deux series d'échantillons pfélevés au filet
W.P.2 et au filet a larves en deux stations (72 et 75) de la
campagne "'CINECA V'"(BOUCHER et SAMAIN, 1975 annexe 3)
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aCtivites Specifiques de 1l'amylase et‘de‘la trypsine, du rapport

”
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-

.

différentes stations

(campagne "GIBRALTAR! BOUCHER et al., 1976,

annexe 4)
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Ces differences kspéci‘fiques ont été surtout discutées en terme de
d’ifférenciation du regime alimentaire. Elles'k‘correspondent pour partie a
une telle source de variation comme le démontrent les variations inter-
especes du rapport amylase/trypsine et des rapports O:N, 0:P, N:P (GAUDY et
BOUCHER, 1983, annexe 5). Mais elles traduisent bien evidemment d'abord des
differences d'ordre génétique et introduisent' la notion de régulation par
d'e’s facteurs endogénes. Un deuxieme exemple en est fourni par la mise en

evidence de rythmes circadiens.

CINECA CHARCOT IZ - (973-

SPECIFIC AMYLASE ACTIVITY

—r—— T T T 7 T T ——T ™ T
B 20 24 4 ] 2 % 20 24 4 a 2 & i s 4 [

TIME {hours)

g Surface
[NSE— 1 ]
— 00m

CINECA CHARCOT ¥
-1974-

o
1]

SPECIFIC’ AMYLASE ACTIVITY

24 4
TIME (hours)

GIBRALTAR 1975 - ~ ZONE A .

SPECIFIC AMYLASE ACTIVITY

Figure 8 : Variations de l'activite spécifique de l'amylase mesurece

- periodiquement en trois points fixes géographiques au cours des
11 ‘

campagnes 'CINECA IV "CINECA V'et"GIBRALTAR'du N.O. Jean Charcot
| (BOUCHER* et al., 1976, annexe 4)
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Leur explication n'est pas fournie complétement par des variations de
composition faunistique, une oscillation des conditions trophiqﬁes ou
l'alternance jour-nuit. Miseen évidence sur des prélévements pluri-
specifiques al:l,cours des Campégnes CINECA IV, CINECA V et GIBRALTAR (figure
8), l'existence de ces rythmes nycthéméraux a également eté verifiee au

niveau des especes (figure 9).

CALANQIDES
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- 0.!0-1

TEMORA
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+0,/04

- éJo-J

ECART A LA MOYENNE

ACTIVITE SPECIFIQUE DE LA TRYPSINE

Figure 9 : Variation des moyennes horaires d'augmentation (écart a la
' moyenne) de l'activité specifique de la trypsine (a géuche) et

de l'amylase (a droite) en fonction du cycle circadien pour deux

especes de,"copépodels, ‘,Cal‘ano'ldes carinatus et Temora stylifera
(campagne "GIBRALTAR, BOUCHER et al., 1976, annexe 4)
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L'analyse et l‘interprétation de ces résultats, orientées sur la
nutrition se sont rapidement heurtéeskaukprobléme de ia complexité des
. causes de régulationtyll est necessaire aujourd'hui de dresser uh bilan des
connaissances acquises sur cette question, avant d'aborder les acquis

ecologiques.

1.2 - Signification biclogique deé variations des indices enzyma-

tiques digeStifs

L'intéret de cette approche, les questions posées ont suscité un
développement de ces travaux par d'autres laboratoires. Des resultats

complémentaires et des resultats contradictoires ont ete obtenus

- correlation directe des activités enzymatiques digestives avec la
quantité de noﬁrriture disponible et/ou la qualité, la taille des parti—
cules, composition biochimique (MAYZAUD et CONOVER, 1976 ; HIRCHE, 1981 j
- COX et WILLASON, 1981) mais aussi corrélations inverses (COX, 1981 ; HASSET
et LANDRY, 1983),

- induction des enzymes digestives par un substrat non spécifique,
trypsine et polysagcharides (HIRCHE, 1981), laminarinase et nourriture

algale sans laminarine (HEAD et CONOVER, 1983),

-~ observations de rythmes nycthéméraux (TANDE et SLAGSTAD, 1982 ;
MAYZAUD et al., 1984) ou absence de ce rythme alors qu'il est observe pour
le contenu du tube digestif (BAARS et OOSTERHUIS, 1984 ; HEAD et al.,
1984). |

Les contradictions entre ces resultats tiennent pour partie a l'ambi-
guité d'une interpretation des mesures effectuees in situ. Au plan metho-
dologique par exemple, parametres et codages utilises pour quantifier la
nourriture disponible (MAYZAUD, 1980 ; SAMAIN,k1985), les artefacts
introduits par des differences de composition faunistique (MAYZAUD, 1980 ;
HASSET et LANDRY, 1983) sont maintenant des difficultés mieux reconnues.
Cependant, la persistance de ces contradictions a partir d'experimentation
sur differentes espéces de copépodes ont fait ressortir l'importance des

régulations par des facteurs7endogénes:
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= variations de l'activite suivant les stades de développemerit (TANDE
et SLAGSTAD, 1982), l'activité métabolique saisonniere, les stades de
diapauses (HALBERG et HIRCHE, 1981 ; HIRCHE, 1983) ou de maniére plus‘géné_
ralisee les besoins metaboliques au cours du cycle vital et suivant l'etat
physiologique (SAMAIN, 1985). ' |

-~ existence d'enzymes eynthétisées, non liberées dans le tube
digestif (ARNAUD et al., 1978, 1980).

- temps de coocurrence de conditions trophiques (MAYZAUD et POULET,
.1978) ou d'adaptation au changement de nourriture (cox, 1981 ; HEAD et

CONOVER, 1983).

Dans ce sens, VAN WORMHOUDT (1980) a montré pour Palaemon serratus

que des variations sonf décelables aux différentes echelles de temps du
cﬂycl‘e de l'espece, saisonnier, intermue, circadien, que les facteurs
externes lies a la nutrition mals aussi la temperature ‘la l’umiére,,la
| photophase 1nterv1ennent et que la synthese de ces enzymes est controlee
pour partie par l'action de deux hormones antagonlstes tand:\.s que l'inges--

tion est regulee par le systeme neuro-endocrine.

Ainsiv, les aetivités ehzymatiques digestives apparaissent co‘mm‘e un
: systeme hautement regulé. Elles nécessitent; pour les copepodes, des
recherches approfondies pour définir sans ambiguité les echelles tempo-
relles et les causes exogenes et endogeénes de variations. De plus, a cause
‘du nombre des mécanismes de régulation, des parametres complementaires
seraient indispensables pour interpréter a pertir des variations de ces
indices, soit l'etat physiologique des 1nd1v1dus soit leur réponse aux

varlatlons de. condltlons du milieu..

Independamment de ces llmltes “une seconde source d'informations et
de questlons est fournie par ces indices. Con51deree comme un biais dans
P analyse precedente, la variation introduite par la‘compos:Ltlon faunis- "
"tique des échantillons traduit pourtant la répartition des populations. et

ses variations spatiales et tempbrelles.
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1.3 - Enseignements et questions sur la structure des Ecosystémes
analyses ' v

Les activités de l'amylase et de la trypsine, mesurées sur une peche
de zooplancton traduisent la composition faunistique et 1'abondance des

peuplements; Elles correspondent a un modele additif simple :

A‘= a;N, + a2N2_+,.f.. +a N_

activité d'une enzyme par peche

A, = activité moyenne d'un individu

Ny

nombre d'individus du taxon 1.

A l'échelle d'une camﬁagne océanographique,'une régression multiple
permet d'expliquer 70 a 80 % de la variance des enzymes digestives par les
variations du nombre d'individus de 5 a 10 taxons (dénombrés au niveau du
genre). Par exemple, pour la campagne RCA, (résurgence cotiere du Portugal,

1982), 6 taxons, Calyptopis d'euphausiacées Corycaeus spp., Centropages

spp., Calocalanus spp., Euchaeta, Chetognathes, expliquent 82 % de la

variabilité résumeée ci-dessous :

taxons 1 2 3 4 5 6

Activite de l'amylase 0.035 0.027 0.015 -0.015 -0.035 -0.066

‘Indépendamment des variations d'abondance, 30 a 40 % de la variance
de l'activite specifique (concentration d'enzymes par unite de poids
protéique) sont encore expliquées par les variations de composition
faunistique. Suivant ce modele explicatif, le gradient de la‘CSté vers le
large des activites de:-l'amylase et de la trypsine (figure 10, BERGERON
et al., 1983) correspond a une répartition‘différentiellekdes populations

du mesozooplancton dans la resurgence cotiere portugaise.
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BIOMASSE PROTEIQUE

AMYLASE.,

Figure 10 : Variations de la biomasse protéique, de l'activite spécifique
de l'amylase et de la trypsine suivant une radiale perpendi-
culaire a la cote. Résurgence cotiere portugaise, RCA 1,
BERGERON et al., 1983) -
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Des différences spatiales similaires ont eté mises en évidence pour
les résurgences cotidres nord-ouest africaines. En région Nord mauri- .
tanienne, par exemple, l'augmentation des activites spécifiques de
l'amylase et de la trypsine de la cote vers le large (campagne "CINECA V",
figures 11 et 12) est decelable. Ce gradient recouvre plusieups sources de
variations : |

- tendancé a un cycle circadien,

- diffeérences d'acpi&ités entre especes donc differences de compo-
sitidn‘faunistique des peuplements zooplanctoniques,

- differences intra-spécifiques d'activite suivant la zone

d'observation.

Ce dernier point est mis en evidence, pour cette campagne CINECA V,
par les mesures effectuees sur des individus tries de deux taxons Temora
sp. et Calanus sp. L'activité spécifique,des deux enzymes augmente (figure
13) entre une station cotieére (72) et une station hauturidre (75) séparées
par un front thermohalin (GOSTAN et BOUCHER, 1976). Par COntre,.les mesures
effectuees a pértir de cette zone frontale‘dans'une ﬁasse d'eau marquée par
une bouée dérivante sont caractérisées par une absence de variations

(figure 14).

h Act. spé Boude dérivante
AMYLASE - .
‘ ‘e FLH 20m
1,54 [P Temoras
’ ‘ O === Podon
Y w==a Colonus

0,54

Figure 14 : Variations de l'activite spécifiquefde l'amylase du prelevement
total et de trois especes triees a partir d'une aliquote,
suivant le parcours d'une bouse derivante marquant une masse

d'eau (CINECA V' BOUCHER et SAMAIN, 1975, annexe 3)
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Figure 15 Com'paraison du rythme,nycthéméral de l'activite spécifique de

l'amylase suivant différentes especes Calancides carinatus et
Temora stylifera UGIBRALTAR) BOUCHER et al., 1976, annexe 4)

Dans le meme sens, la comparaison des activites enzymatiques

digestives de Calanoides carinatus, Temora stylifera, Rhincalanus nasutus

(campagne "GIBRALTAR", ‘Nord-Mauritanie) met en evidence des variations
d'activités et de l'amplitude du rythme nycthéméral suivant ce méme
gradient cote large (figure 15’). Une telle repartition suivant un gradient
perpendiculaire a la cote des activités enzymatiques, observée également
pour le systeme de resurgence des cotes de l'Orégon (COX et al., 1982)

apparalt comme une caracteéristique commune des upwellings cotiers.

1.4 — Discussion en guise de conclusion

Les activites enzymatiques digestives devraient fournir des infor-
mations cruciales bour l'approche physiologique de l'analyse du reseau
trophique et de‘ la production secondaire, telles que : le type de nourri-
ture ing‘érée, le taux d'ingestion ou d'assimilation, le poids du "grazing",
le role du stock trophique dans la répartition des individus. Ces activites ’
correspondent au type de parametre dont le besoin en océanographié' et la

natur,e sorit; definis par LEGENDRE et DEMERS (1984) : ce sont des paramétres
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"dynamiques", mesurables a l'echelle de l'individu et cette mesure est
autdmatisable. Cependant,'leur signification n'est pas maltriseée et leur
‘emploi est incertain sans parametres complementaires. Définir la probabi-
lité et le niveau de succes possibles dans cette voie est maintenant du

domaine de la physiolégie et de la biochimie. Poﬁr‘l'écologiste, l'interet

pour ce type de mesure est pondere par les inconnues qu'elles recelent.

Cependant, une premiere raison d'interét, tant chronologique que
scientifique de ces mesures, a ete de remettre en cause les stratégies
d'échantillonnages. La mesure des activites enzymatiques digestives n'est
pas une technique précise d'analyse taxonomique. Elle autorise cependant
une multiplication des plans d'observations en fdurnissant, a partir des
dosages automatises, une information en temps quasi réel sur les tendances
et les amplitudes des variations. Les types de composition faunistique se
sont ainsi reveles trés'variablés suivant les différentes stratégies
d'observations : par rapport a des references géographiques (quadrillage de
" stations) ou hydrologiques (de part et d'autre des structures), en point
fixe ou en défive,par rapport aux masses d'eau, etc. Ces mesures ont montre
l'existence de différents types de répartition spatiale des popﬁlations de
copépodes, d'une dynamique du phénoméneiqui n'est figé ni dans lé,temps ni
dans l'espace, d'une variation enfin de l'"étatfphysiologique" des indi-
vidus d'une meme espece suivant leur localisation. Ces resultats ont d'une
part;fixé les echelles de temps et d'espace a etudier. Ils ont d'autre parf
pose differentes questions au plan ecologique sur la structuration spatiale

d'une region ou d'un systeme hydrologique.

Que signifie la:cohérence temporelle des reépartitions conservees,
aussi bienié 1l'echelle de la journée que du mois ? Quels sont les processus
‘bioloéiq&es, comportements de migrations, rythmes. internes ou état-
physiologique, differents entre especes, qui agissent ou interagissent ?
‘iQuelles‘sont lesfcaractéristiques du milieu déterminant ces différences de

repartition entre les populations zooplanctoniques ?

Ces questions ont conduit a orienter et développer\la suite de
- l'etude sur les aspects purement écologiques; faune, cdmﬁortement et

distribution des individus, caractéristiques associees du milieu.
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2 — REPARTITION SPATIALE DES POPULATIONS DE COPEPODES
EN ZONES DE RESURGENCE COTIERE ‘
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2 - REPARTITION SPATIALE DES POPULATIONS DE COPEPODES EN ZONES DE
RESURGENCES COTIERES

2.1 - Resurgences cotieres Nord-Ouest africaines

- La comparaison de la cdmposition, des proportions et des espéces
dominantes des peuplements de copepodes des ecosystemes du Cap Ghir et du
Cap Blanc fait ressortir leurs identités et leurs similitudes. Les mensu-
rations par stade de développement, la composition, permettent de deter-
miner les individus allochtones et de definir geénerations et cohortes
(annexe 6). Cette possibilite de déterminer de telles caractéristiques de
structure de population par un‘échahtillonnage in situ implique une

certaine conservation de la répartition des individus.

L'analyse de la distribution spatiale est limitée’aux taxons les plus
frequents dans les préléVements.‘Suivant les résultats de 1'analyse faunis—
tique, les effectifs par genre sont utilises, considérés comme represen—
tatifs de 1'abondance de 1'espace dominante.

On utilisera d'abord une‘méthOde~classiqué d'analyse par cartographie
des variations d'abondances exprimees de différentes maniéres (moyennes,
proportions, ...) pour les deux zones de résurgence des cStes maurita-
niennes et marocalnes. Ensulte, 1'etude simultahée des variations de
dlstrlbutlon dans le temps et dans 1'espace ‘sera reallsee par analyse en

composante principale.

2.1.1 - Zone mauritanienne, campagne "GIBRALTAR'"

Pour chaque‘ZOnefde prélévement, 1'abondance moyenné du genre et
{l'écartétype, éalcuiés apres trahsformation logarithmique, sont repoftés
pouf éhaque profondeur sur la carte correspondant a la campagne, a proxi-
kmlte du point geographlque d'observatlon. Cette representatlon résume

31multanement les dlstrlbutlons verticales et horizontales.
- Zonation horizontale

Acartia (figufe 1) présente une répartition verticale homogéne sur.

toute 1'aire étudiée. Cette espece apparalt plus abondante~éux stations
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Figures 1 et 2 : Campagnes "GIBRALTAR" : variations du nombre d'individus
par metre-cube (n/m3) en fonction de la profondeur et de
la position geographique des séries de preleévements

(moyenne et écart—type suivant une echelle logarithmique).

_c_atiéres, 790 individus/m3 en zone A, 250 individus/m3 en zones B et C ;
elle est moins bien representée dans la région Sud au large (125 indi-
vidus/m3 aux zones F et D). Oithona, dont la distribution verticale >est
similaire a celle d'Acartia, présente une répartition horizontale inverse.
L'abondance ést plus faible a la cote et au Sud (zones A,B,C,D,1a2
individus/ms) que dahs la région du large du Cap Corveiro (zones E et‘ F,

250 et 80 individus/ms," figure 2). Pseudo- et Paracalanidae, ainsi qu'a un

degré moindre Oncaea, ont une répartition géographique similaire a celle
d'Oithona : diminution des effectifs au voisinage de la cdte, densité la
plus forte en zone E. Ces deux groupés d'individus ont une répartition
verticale particuliere. Les densites sont plus faibles en surface qu'aux
autres niveaux de péche'en zone cotisere (figure 1). Pour cette campagne,
Calanus (figure 2) monfre ’peu de variation spatiale. La principale
variation observée est une diminution d'un ordre de gr"andeur’ des effectifs
entre les deux obser-vations‘ successives dr;ms la zone Nord-Est (E-F).

Euterpina et Corycaeus, non representés,, ont une distribution homogéne. ;

Euchaeta n'est représenté que par un tres peti;t‘nombre d'individus
répartis sur toute la tranche d'eau aux zones A et B et observes seulement

en profondeur aux autres stations.

Candacia, bien que peu abondant, a une distribution qui s'apparehte
plus a celle d'Acartia. Les densités les plus fortés sont observees aux
zones A, B, C, D (de 1 a § individus/m3) et l'espece est localisée dans les
niveaux profonds ; elle décroit d'abondance aux zones E et F. A 1'inverse,

Centropages chierchiae presente une distribution verticale avec des

individus plus abondants en surface et les ‘densites croissent res‘pec—

tivement aux zones E et F a 5 et 15 individus/ms.



48

— Variations circadiennes

Les: variations circadiennes de distribution verticale des taxons sont
analysées a partir des variations du pourcentage mo&en (rapport de la somme
des effectifs prelevés a une profondeur donnée au total des effectifs
prélevésj des individus suivant la zone, la préfondeur et l‘alternance.

jour/nuit. Excepté Pleuromamma, les augmentations significatives d4‘'abon-

dance dans les prelevements nocturnes en surface ne sont pas observees avec

‘la meme freguence pour,les taxons pris en compte.

Cette‘analyse conduit a séparer quatré groupes d'organismes qui
' représentent chacun un type moyen de distribution verticale (figure 3). Ces

quatre groupes sont constitues des genres suivants :

. Pleuromamma, Candacia, Euchaeta

. Centropages
. Oncaea, Temora, Oithona, Corycaeus

. Acartia et Calanus.

GIBRALTAR
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Figure 3 : Variations nycthémérales de la frequence moyenne des indi-

vidus de quatre taxons Pleuromamma spp, Centropages sp,

Oncaea sp, Acartia sp, aux six zones de prelevement de la

campagne 'GIBRALTAR'
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Les deux premiers groupes présentent‘un comportement de migration

nycthémérale plus ou moins marqué, les deux suivants non.

Pleuromamma est localisé en profondeur. Les individus ne sont

présents en sorface de jour que trés rarement et en tres petit nombre. La
nuit, en revanche, ces individus sont capturés plus fréquemment, dans les
couches superficielles. On observe ainsi une homogénéisation nocturne de la
distribution verticale de Pleuromamma avec augmentation du nombre d'indi-
vidus dans les niveaux sgperficiels. Ceci correspond a une migration
nycthémérale. Ce comportement, peu marqué en zone cotisre (A, B, C), est
plus marquée dans les zones du large D, E, F (figure 3). Ces migrations ne

sont effectuées que par une partiekdes PleurOmamma'qui sont toujours

‘observeés dans les peches profondes nocturnes. Ce genre est'représenté

essentiellement par P. borealis, les autres especes n'étant representées

que par de tres rares in&ividus; Cependant,,le migration‘nycthémérale n'est
pas le fait d'une seule espéce du genre. Toutes montrent le méme

comportement.

Deux autres genres Candacie et Euchaeta, ont une dlstrlbutlon

vertlcale qui se rattache a celle de Pleuromamma. Candacia presente un

‘maximum d'abondance en profondeur de Jour comme Pleuromamma.fLes dlf—

‘ferences d'abondance entre le fond et la surface sont moins 1mportantes
pour Euchaeta que ‘dans le cas du genre precedent De meme, pour ces deux
genres, les mlgratlons;nycthemerales apparaissent de maniere plus repre-

sentative en zZones E et F.

Centropages présente,une variation composite de la distribution
verticale. De Jour il est plus abondant en profondeur qu'en surface (zones
c, D, E, F). Cette distribution tres nette au large d1m1nue ala cote ou:
_elle s'homogenéise (zones A, B). Pour la plupart des zones, la distribution
nocturne montre une repartition plus homogene sur la tranche d'eau que le
JOUP excepte en zone D ou l'augmentatlon d'abondance en surface correspond

a une migration nycthemerale.

Les autreskgroupes ne presentent‘pas de Variations de distribution

suivant le rythme circadien. Oncaea~(figure 3), de memekque Temora, Oithona

et Corycaeus paraissent plus abondants en profondeur aux‘ZOnes A, B, C;
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leur distribution est homogene au-dela du plateau continental (zones D, E,
F). Acartia parait plus abondant en surface tandis que Calanus ne montre

aucune particularite.
- Variabilite journaliere

‘Différents lissages, moyennes d'effectifs apres transformation loga-
rithmique, . pourcentages de représentations, ont ete utilisés‘pour définir’
les grands traits de la distribution spétiale. Cette technique masque une
grande part de la variabilite a petite échelle, Qui'ne doit paé étre

oubliee pour autant.

Chaque zone d'observation correspond a une:série‘de prelevements
horizontaux du fond a la surface (0, 15, 40 m) realisés toutes les deux a
quatré heures pendant une durée de 24 a 48 heures. Suivant la technique
precedente classique, la distribution verticale est illustrée par la
représentation de la proportion d'individus preéleves a chaque profondeur en
fonction des heures successives de pééhes”; les prélévements nocturnes sont
grises (figures 4, 5, 6). Trois especes seulement sont représentées,

Calanus helgg;andicus, Acartia c¢lausi, Temora spp., correspondant aux .

groupes de .distributions verticales precedemment définis, sans illustrer le

cas dé variations nycthémérales tres net;observé pour le premier groupe.
L'on peut bien sur retrouver les tendances précédemment analysées, par
exemple la pbésence en surface plus frequente de Temora spp. Cependant, un
trait majeur ressort de cetfe illﬁstration : l‘hétéfogénéité spatiale
(verticale) et temporelle a petite echelle de la distribution des popu—
latians./Chacuné présente toujours un effectif mieux représenté a une

profondeur/particuliére. Cette profondeur varie dans le temps.

L'origine de cette variation n'est pas a rechercher dans un rythme
circadien de migration, comme le met en évidence 1l'analyse pfécédente. Eile
n'est pas liee non plusyé la structure hydrologique 5‘petite‘échelie. Pour
la ‘station cotiere en zone A par exemple, des variations a petite echelle
: ont:été obsefvées. La structure verticale ést conservée, marquee par un
gradient principal”aﬁtour de 40 m, et une couche supefficielle homogene en
tempéfaturé‘et salinifé (figure 7). Cepehdant, la température (15,00 %
l6,10° C) et la salinité (35,70 a 36,10), observées pendant les
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salinite (a) et de la tempeérature (b). Zone cotieére A,

campagne "GIBRALTAR". |
premiéres 24 heures, augmentent (0,5 C et 0,10 a 0,15 g.kg 1y principa-
lement en surface, entralnant un accroissement du gradient vertical
thermo-halin pendant la deuxieme période d'observation. Il faut souligner
enfin qué la part d4'advection possible dans ces variations est pour partie
lissee par le traitement adopté. La strategie d'eéchantillonnage (stations
distantes de quelques dizaines de kilometres, réalisées successivement) ne
permet pas non plus d'apprécier l'hétérogénéité horizontale a petite
echelle. Cependant, les variations des effectifs bruts, de l'ordre de 1la
2, ne révélent pas non plus de tendances particuliéres de variations, dans

le temps, sur la verticale ou en croisant ces deux sources de variations.

Enfin, l'hetérogéneité taxonomique des cateégories utilisées pour

cette analyse ne peut guére etre incriminée. Temora spp. regroupe deux

especes dont la distribution geographique tres localisee n'autorise que peu

de colncidences spatialés‘(cf. Analyse, annexe 7).
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De méme, si C‘alanus helgolandicus regroupe les stades copepodites
ages (4 et 5) avec les'ad.t’iltes, ces derniers sont toujours en faible
p’roportién et il n'y a pas d'evidence rencontree pour cette région de
difference de distribution conduisant a séparer les stades C4 et C5 mais

plutot a les traiter en termes de cohortes.

Ces observations conduisent a admettre l'hypothese que la distri-
bution verticale resulte d'un processus dynamique. Moyennée dans le temps,
elle peut faire apparaltre une profondeur preferentielle de localisation,
caractéristique“ﬁqui procederait d'une serie de déplacements a faible

echelle spatiale et temporelle.

2.1.2 - Région marocaine, campagne "CINECA IV"

- Zonation horizontale
Une analyse similaire est réalisée pour ~l"éco‘systéme cotier du Cap
Sim au Cap Ghir. Dans cette région, les stations de prélévements ont ete
réalis(éés pour la plupart pres de la cote sur des fonds de 40 a 50 m. Une
seule série de stations plus au large (zoneiE') a ete effectuée en conse-
kquence. La distribution spatlale apparalt beaucoup plus homogene que celle

observee en region Nord—maurltanlenne lors de "GIBRALTAR".

Le ;caractére,principal ‘eStj la diminution d'abondance plus ou moins

‘marquée suivant les genres én zone E du large. Oncaea, Acartia et Oithona

_ont une distribution identique : 1'abondance décrolt de 2 500 individus/m° |
dans la région cotiere a 80 individus/m° en zone E (figure 8). Cette
décroissance est tres marquee pour Eﬁtergina qui pésse de 40 individus/m°
(zone C la plus riche 250 1nd1v1dus/m3) a o, 25 1nd1v1du/m au- large (flgure
6). , ,

A cette echelle ,d'analyse, les Pseudo- et Paracalanidae (figure 8) et

Calanus (figure 9) ne pré‘sentént pyas' une variation cote - large aussi.

d1fferenc1ee ‘qu'Euterpina. Calanus se sépare egalement par une plus grande

varlablllte a petite echelle (cf. amplitude des ecarts—-types, flgure 9) des
effectifs et une tendance, bien que statlsthuement non s:.gnlflcatlve a

l'augmentation en pro fondeur.
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Figures 6-et:7 : Campagnes "CINECA IV": Variations du nombre d'individus par

métre—cube (n/m3) en fonction de la profondeur et de la
position geographlque des séries de preélevements (moyenne
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- Variations circadiennes

De meme, la distribution verticale et ses variations nycthémérales
temporelles apparaissent similaires a celles analysees precédemment pour la
campagne "GIBRALTAR", avec des comportements propres a Euchaeta (figure 10)

et Pleuromamma. En proportidn plus abondants le jour en profondeur, ces

individus sont mieux representes dans les niveaux de surface la nuit. Ces
migrations nycthemerales sont nettes aux zones A, C, D et E. Candac1a
presente un comportement voisin ; cependant, les migrations nycthemerales
ne sont nettement mises en ev:Ldence que pour les zones A, C et D (figure

'10). Les Oncaea enfin sont l'exemple du genre de distribution verticale

moyenne homogene, comme Acartia.

La variabilité temporelle des distributions verticales est similaire
a celle observee en region mauritanienne. Il ne parait pas necessaire ici

d'alourdir cette analyse d'une suite de graphique.
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Figure 8 - : Distribution ‘verticale et variations nyctheémerales de la

frequence moyenne des individus de trois taxons Oncaea sp,

Euchaeta sp, Candacia spp, en cing zones de prélevement de

la campagne '"CINECA IV".
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2.1.3 - Zonation des populations et maintién de la localisation

sgatiale

L'analyse globale des séries d'observations conduit’a dégager les

traits principaux de la distribution spatiale :
- Il existe un gradient d'abondance croissant du large vers la cote.

- La distribution verticale des individus varie suivant l'espece et

sa presence a la cote ou au large.

Ce deuxieme point regroupe des manifestations de natures différentes.
On peut distinguer les taxons suivant qu'ils présentent un comportement de

migration verticale nycthemerale ( Pleuromamma , Candacia, Euchaeta, Centro-

pages) ou non. Pour l'ensemble de ces categories, les caractéristiques
_varient entre la cote et le large. Pour les premiers, la migration nycthe-
mérale, fortement marquée au large, ne concerne qu'une partie de la popu-

lation (Pleuramamma, Euchaeta) ou disparalt (Centropages) sur le plateau

continental. Pour les secondes, la distribution verticale (jusqu'a 40 m sur
‘le plateau continental, jusqu'a 100 m au-deld) appara"ithomogéne‘dans les
zones ou sont rencontrés les effectifs maximaux pour chaque population. Une
tendance a une localisation plus profonde est observee en dehors (cf. en

particulier la région Nord-mauritanienne, campagne "GIBRALTAR").

Cette analyse présente plusieurs points d'intérets. Les principales
sources de variations liées au temps et a l'espece sont mises en relief et
'ell,e permet de les visualiser suivant ces deux dimensions. Elle montre les
limites de signification des differents lissages (moyennes ou proportions,
dans le temps ou dans l'espace) et fait ressortir la part de variabilité
existant’ a petite echelle. Cette derniere traduit probablement une compo-
sante dynamique feliant, au travers du comportement des individus, le temps

et 1l'espace.

L'analyse en composantes principales (ACP) a ete alors utilisée pour
classer par ordre d'importance la part de variation des compositions .
faunistiques dans le temps et dans l'espace et interpréter dans les-f diffe-

rences de structures observées la nature des interactions entre ces deux
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dimensions. Cette analyse a eté menée pour les observations réalisées en -
zone de resurgence nord mauritanienne (campagne "GIBRALTAR"). La méthode,
'la nature des donnees et les résultats obtenus ont ,fai;c l'objet d'une
publication (annexe 7). Seuls les points prinecipaux qui concernent la
structure spatio-temporelle de 1la répartition des individus et les compor-
tements qui permettent le maintien de cette structure sont resumes ici. Les
prélévements ont ete realisés en six zones A, B, C, D, E et F de la cote a
la rupture de pente du planteau continental (cf. figure 1). A chaque zone,
. les péeches sont répetées periodiquement toutes les 4 heures pendant 72 a
96 heures, a trois profondeurs du fond a la surface. Le point de refeéerence
est fixe geéographiquement pour les cinq premieres zones ; la sixieme est
définie par le parcours d'une bouce dérivant avec la masse d'eau de
surface; Les abondances de douze genres (représentés principalemént par une
seule espece) de copépodes sont utilisées comme variable. L'analyse en
composante. principale conduit a definir une structure spatio—témporelle de
répartition des populations‘ et a mettre en évidence des comportements
, di'fféren\ts des individus suivant les populations et les zones d'obser-

vations.

- Caracteristiques kspa‘ftio—»temporelles de la répartition

des copepodes (region d'upwelling du Sahara occidental)

Le premier axe de l'analyse extrait 60,9 % de l'inertie totale. Il
groupe tous les prélevements d'un meme coté soulignant gqu'ils ont tous
globalement la meme composition faunistique par rapport aux especes qui

contribuent le plus a la definition de ce premier axe.

Le deuxiéme axe (pourcentage d'inertie extrait : 11,5 %) partage
l'ensemble des prélévements en deux groupes (figure 9) suivant qu'ils ont
éte realisés a la cote (A, B, C, D) ou au large (E, F). Les trois taxons
qﬁi engendrent principalement cette repartition sont d'une part, Candacia
(contribution a l'inertie de l'axe II : 22,1 %) qui est plus abondant aux

quatre zones A, B, C, D ; d'autre part, Oithona et Clausocalanus (somme des

contributions : 37,6 %), mieux représentés aux zones e et F.

Le troisiéme axe extrait 6,7 % de l'inertie totale. Il discrimine les

prelevements effectués de jour de ceux realiseés la nmuit (figure 9). Cette
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distinction est partici.lliérement nette pour.les zones E et F (région du
large du Cap Corveiro), et moins apparente dans les zones A, B, C et D.
Cependant, pour ce deuxiéme groupe, la séparation est mieux marquée dans
les points plus au large (B, D) qu'aux stations proches de la cote (A, C).

Les genres qui déterminent cette différence entre le jour et la nuit sont,

du coté positif de l'axe III, Pleuromamma (contribution a l'intertie du
troisieme axe : 54,0 %), plus abondant dans les prélévements de nuit que

dans ceux de jour, et a l'oppose, Cory‘ca‘e‘us et Euterpina (somme des contri-

butions : 31,3 %), dont les effectifs decroissent avec la nuit. Le
troisiéme axe met également en évidence des différences d'abondance entre
les trois profondeurs de péche (plus élevée‘ en ﬁrofondeur) ; celles—ci sont
plus nettes en E et F qu'aux points A, B, C et D. Dans le groupe d’es quatre
zones A, B, C et D defini par l'axe II, une classification dans cet ordre
_est revélée par le quatrieme axe (pourcentage d'inertie extrait : 4,2 %
('figufe 10). Elle est due principalement a Candacia (contribution a
l'inertie de l'axe IV : 20,2 %) qui apparalt ainsi plus abondant en D (zone

la plus au sud-ouest) et decroit progressivement en C, B, A. Oppqsés a

Candacia sur l'axe IV, ,Ac‘é.rtia,‘ Euchaeta et Temora spp. (contribution
totale : 19,1 %) présenteht‘un gradient inverse : leurs effectifs diminuent
de A vers D. Dans l'autre groupe de prelevements mis en evidence par l'axe
II (zones E et F), le taxon Oncaea (contribution a l'inertie de l'axe IV :
47,0 %) discrimine les‘prélé‘vement‘s réalisés en E de ceux du point F.

Onéaea est plus abondant en E.

Des vanalyses similaires pour chacune des differentes 'zone,s mettent en
evidence les variations a petite echelle (stratification verticale, oppo-
sition jour-nuit, ...) propres a chacune. Elles ne sont pas detaillees ici
(annexe 7). En revanche, dans ,le;c‘as des zones E et F, la comparaison des
structures de distribution obtenues a partir de deux strategies distinctes
d'échantillonn‘age‘~permet de definir les comportements autorisant le

maintien de la localisation.

Pour la zone E (figurell), les deuxisme et troisiéme axes extraient
6,4 % et 3,6 %, soit 10 % de l'inertie totale._Lfaxe II s’e"p‘are l'ensemble
dés pféléveménts" en deux groupes bien distincts : du coté negatif, les
‘,prélé‘vements effectues de jdﬁr, du cote positif ceux réalisés la nuit.
Cette distinction est engendrée essentiellement par Pleurom‘ammag((contri-
bution a l'inertie de l'axe II 72,4 %), dui"est beaucoup plus abondant

‘dans les prelevements de nuit que dans ceux de Jjour.
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Un autre genre participe a cette séparation, mais pour une moindre
part, il s'agit de Candacia (contribution : 19,2 %), dont le comportement

est inverse de celui de Pleuromamma : il caracterise beaucoup mieux les

prélévements diurnes que ceux de nuit. Dans le groupe des prelevements de
nuit, l'axe II determine une stratification verticale, due au fait que

Pleuromamma se trouve plus abondant en profondeur qu'aux niveaux superfi-

ciels. Quant aux prélévements de jour, ils se séparent en deux groupes
selon l'axe III : d'un caté, les niveaux surface et intermediaire des
préelévements du 8 avril, de l'autre les memes niveaux pour les prélevements

du 9 avril et du matin du\lo avril. Cette distinction est attribuable,

d'une part, a Euchaeta et Temora spp. (somme des contributions a l'inertie

de l'axe III : 32,2 %) dont l'abondance est nettement plus marquee les 9 et
10 avril, d'autre part a Candacia (contribution : 46,1 %), qui a des effec-
tifs beaucoup plus importants le 8 avril que les jours suivants. Une telle
différenCiation ne se produit pas pour les,niVeaux de profondeur ; ils’
apparaissent'trés groupés,ice Qni’signifie qu‘ils'gardent une composition

faunistique stable au cours du temps. Aucune distinction de cet ordre n'est

mise en evidence sur le plan factoriel pour les prélevements nocturnes.

Pour la zone F, contrairement aux zones précedentes, les prélivements
n'ont pas eté effectués par rapport a un point géographique fixe mais
suivant la derive superficielle des masses d 'eéu marquee par une bouee. Le-
deuxidme axe extrait 13,0 % de l'inertie totale. Il sépafe‘ies prelevements
de jour de ceux effectues la nuit (figure 11). Cela est du principalement,

d'une part a Pleuromamma (contribution a 1'inértie‘de~l'axe I : 64,6 %,

dont les effectifs sont plus eleves la nuit que le jour, et d'autre part, a

Euterpina (contribution i 14,1 %) qui a un comportement inverse.

CoﬁSidérons les prélévements de jour ; le troisiéme axe (pourcentage
"d'inertie extrait 4,0 %) les ordonne suivant une'stratificatidh verticale.
Du cSté négatif, on trouve les mesures de surface et niveaux interme-
diaires, enfin du coté positif, les prélévements de fond. Il faut remarquer
l'hOmogénéité de‘composition faunistique des prélevements de surface et de
15 m, tres groupés tandis que ceux du fond 56ntytrés dispersés. Cette
répartition est éngendrée, du cote négatif,'par Centropages (contribution a

l'inertie de l'axe III : 24,4 %) qui caractériéefainsi les niveaux super-

ficiels (figure 11), et du coté positif, par Oncaea et Candacia (somme des
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contributions : 48,7 %) dont la présence ‘est plus marquee au fond. Les
prelevements realises de nuit .se répartissent dans le plan II-III en
fonction de la date. On distingue ainsi entre elles les trois nuits succes-—
sives. Cette hétérogénéité est introduite par les différences de compo-
sition faunistique des peuplements : abondance moindre des Pleuromamma la
nuit du 11 au 12 avril que les nuits des‘ 10-11 et 12-13 avril. Pour ces
deux derniéres séries, c'est l'abondance respective de Candacia ou de

Centropages qui introduit la discrimination.
- Comportenient permettant le maintien de la localisation =

L'etude comparée des- structures spatyio-temporelles" de la distribution
des organismes aux zones E et F permet de mettre en evidence le comporte-
ment de resistance a la dispersion par les courants. Ces deux zones pre-
sentent des caractéristiques inverses qui traduisent l'influence du
protocole d'échantillonnage sur les deux descriptions obtenues d'une mémé

distribution des organismes.
La zone E présente trois caracteristiques principales :

. variations a petite échell_e temporelle de la composition des peu-
plements suivant le rythme jour-nuit,

. distinction des prelévements de surface et intermédiaire corres—
pondant a deux jours consecutifs d'observations, '

. homogeneite durant toute la periode de mesure de la composition

" faunistique des prélévements de fond le jour.

La zone F presente les memes distinctions entre les prelevements de
jour et de nuit. Cependant, a l'inverse de la zone E, ce sont les obser-
vations de jour en surface et au niveau intermediaire qui sont tres ho;poA
génes, tandis que les prelevements de profondeur montrent une grande
heterogeneitée. On constate cette fois une discrimination entre les prele-

vements des trois nuits consecutives d'observation (figure 11).

En zone E, de jour, l'hétérogénéité des prélévements de surface et

intermediaire traduit les variations de leur composition faunistique liees



63

a la derive de la tranche d'eau superficielle, tandis que les prelavements
de la coku‘che de fond, reference du point fixe, sont homogenes. Cette
interprétation est confirmée par les résultats en zone F, ou le phénoméne
inverse est observe : les prelevements dans la tranche d'eau superficielle.
de jour, reference cette fois du point fixe, sont homogénes tandis que ceux
du fond preésentent des variations. Le groupement des prelevements effectues
de nuit confirme cette interprétation.’ En zone E, on ne distingue pas les
ﬁuits successives entre elles‘parce que la population de Pleuromamma .
localisee sur le fond ne varie pas au cours de la période d'observation et
présente des migrations nycthémérales de méme intensite. En revanche, en
zone F, la :dérive par rapport au fond entralne une discrimination entre les
nuits successives de prélévenient correspondant a une variation spatiale

d'abondance de Pleuromamma.

L'analyse des preélevements effectuds sur le trajet de la boude déri-
vante md‘ntre que ;1a‘ composition faunistique du peuplement de la‘masse d'eau
supe‘rficielle echantillonnée reste stable (zone F, figure 11), surtout de
jour ou il n'y a pas contamination de ces populations par les animaux de
profondeur migrant. A l'inverse, en zone E, la variation de composition
f'aunistique’ des niveaux superficiels obServée, correspondant a deux jour-
nees successiVes, permet' de caractériser les masses d'eau qui defilent en

un point fixe géographique.

A1n51 a quelques milles nauthues de dlstance, pour une meme distri-
bution des individus, le changement de tacthue d'echantlllonnage conduit a
obtenir deux images distinctes, d’escrlptlves d'un meme type de distri-
bution. La comparaison de ces deux images permet de mettre en é\;idence un
premier mécaisme d'échappement de certains organismes a la force d'entrai-

nement des codrar;ts de kdér‘ive‘ ¢ c'est la mi‘gration nycthémér’al.e.

Les animaux qui mlgrent de nuit dans la tranche superflcn.elle sont‘ f
'entralnes par le courant de derlve nord—est sud-ouest marque par la bouee
derivante. D'apres la v1tesse moyenne de tr‘ansportde cette bouee et pour
~un stage nocturne en surface d'une duree de 10 heures '(cducher—levér du
soleil) au 'moyment" des prélé‘vements ils parcourent airisi 5 kilometres. Au
m‘atin la m:.gratlon en profondeur (debute en general 1 heure avant le lever

‘du solell) leur permet d'echapper a cette derlve Cette lnterpretatlon est ;
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confirmee ‘par l'observation de populations yde profondeurs bien deéfinies et
distinctes d'un jour a l'autre suivant le parcours de la bouee dérivante,
qui correspond a une distance moyenne de 7 kilometres parcourue en une
journee de 14 heures. Il faut egalement remarquer en faveur de ce raison—
nement que, dans les perlodes d'upwelling actif, le retour en profondeur
amenerait les individus au contact d'un courant portant a la cote qui les
rapproche de leur point de départ. Enfin, les observations, dans la tranche
superficielle en point fixe a la station E, i‘ndiduent egalement un diametre

moyen de 10 kilometres pour un type de population donné.

Ce comportemeht concerne plus particulierement les catégories telles

que Pleuromamma, Candacia et Euchaeta, capables de migratién sur de grandes
profondeurs. Cependant, des categories de petitesktailles, telles qué
Eu,térgina et Corycaeus de ces prélévements, preésentent également une
augmentation diurne de leur abondance qui peut traduire un changement de
1oc'alisation bathymétrique. Biezi' que de moindre amplitude que la migration
precedemment analysee, cet autre comportement pourrait aboutir au meme
résultat de localisation géographique maintenue. Dans le meéme ordre d'idée,
l'accumulation des individus par changement periodique de localisation pour
se maintenir en dessous d'un fdrt courant de marée (TRINAST, 1975) ou a
l'abri d'un courant cotier (ALLDREDGE, HAMMER, 1980) est deja connue.

D'apres les resultats analysés, le. comportement d'Euterpina, Corycaeus et
Temora aurait un effet similaire. Pour ce qui concerne Ac;artia et Oncaeé,
catégories les plus abondantes dans tous les preéelevements de la région
étudiée, aucun comportement particulier n'est mis en évidence autre que la
conservation des abondances. Ceci doit etre tempéré par le fait que les
analyses propres aux zones A, B, C, D, plus catiéres, ne montrent pas de
structure similaire a celle de la zone E, ce qui laisse penser que les
derives superficielles cote-large y sont faibles au moment de nos obser-
vations. Cependant, de tels courants de derive ont éte observes plus pres

de la cote au cours d'autres campagnes (CINECA V, annexe 3).
- Resume - Conclusions

Qutre l'identite faunistique des peuplements, la distribution geogra-
phique des copépodes en zones d'upwelling nord-ouest africaines présente
des caractéristiques conservatrices qui suggérent l'existenc'e,' de compor-

tement permettant le maintien de la localisation.
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Ces caracteristiques concernent pour l'ensemble de ces regions la

repartition avec exclusion reciprbque des deux especes Temora longicornis

et T. stylifera. Au niveau du peuplement des cotes du Sahara occidental

(Cap Corveiro - Cap Blanc), l'analyse en composantes principales permet
d'etablir les structures spatio-temporelles de sa distribution. La princi-
pale caracteristique est l'homogénéité de la cémpdsition faunistique
quantitative marquee par l'abondance dominante d'Acartia et d'Oncaeé, et
conservee sur toute la region etudiee. L'existence de variations tempo-
relles modifie cette structure de maniere rythmee. 'Evlles sont dues aux
migrations nycthéméralés. Ces prémiers résultats confirment les descrip-—-
tions plus genérales déja etablies pour les upwellings ’c8tiers hord—ouest
, ’africains. La robustesse de cette structureesi: confirmee par des analyses
séparées pour chaque station. Les mémes caractéristiques sont décrites.
Pour chaque cas d'analyse, les diffeérences suivant le rythme nycthéméral
sont definies dans le plan dual des deuxisme et troisisme composantes.
L'analyse des types de distribution spatio—temporelles ainsi definies pour
les stations E et F montre que l'on obtient~deux descriptions differentes
d'une meme distribution. Les différences sont dues a la modification de la
tactique d'echantillonnage (refeérence spatiale prise par rapport‘ a un point

fixe géographique ou une dérive superficielle).

; La comparaison de ces deux images montre le role du comportement
. migratoire dans la conservation de la localisation de certains taxons. La

migration nycthemerale (Pleuromamma, Candacia, Euchaeta), qui entralne les

individus vers le fond de jour, leur permet d'echapper a l'entrainement‘
vers le large par les courants superficiles : ils peuvent, en pé‘riode
d'upwelling notamment, rencontrer des courants profonds qui les rapprochent

de leur point de depart.

La variation sur quelques heures de la localisationbathymétrique

d'autres groupes (Euterpina, Corycaeus, Temora), discutee en fonction des

connaissances sur les réactions d'evitement des courants d'Acartia clausi,
conduit a supposer des comportements similaires autorisant la conservation

de ;lay localisation pour ces individus.
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2.2 — Resurgence cotiere portugaise

Cette analyse de 1l'upwelling portugais comporte trois motivations

principales

- la necessite de verifier l'influence a moyenne echelle des struc-

~ tures hydrologiques sur la distribution des populations de copépodes,

- la possibilité de comparer les caractéristiques issues d'un meme
processus dynamique de résurgence cotiere pour une region different par sa
latitude plus élevée et les caractéristiques biologiques des masses d'eaux

oceaniques qui la bordent,

- C'etait enfin une occasion de definir et d‘appliquer une stratégie-
d'echantillonnage reposant sur les enseignements de l'analyse des upwel-

lings Nord-Ouest africains.
Le mode d'etude decoule de ces motivations :

- Axé sur les processus a moyenne echelle (10-100 km) pour mettre en
évidence les relations entre structure hydrologique et eventuelle zonation

des populations,

- Integre les comportements a petite echelle (filets verticaux) pour
limiter le temps de realisation comme la charge en depouillements

ultérieurs,
- Aborde l'analyse des relations entré petite (= km) et moyenne

échelle autorisee par la mise au point du tube-Hai pompe (cf. Méditerranée,

chapitre 3.2).

2.2.1 - Materiel et methodes

La campagne RCA I du N.O. JEAN CHARCOT a eté realisée du 28 aout au
19 septembre 1981, entre la cote portugaise et 10°20W. Neuf stations, espa~

cees de 5 a 10 milles, ont eté placées sur un meme parallele a hauteur du
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]

cAMPAGNE RCA |
N.O.JEAN CHARCOT| (Lisbonne 7
28/08-19/09 198| o

10°E

H Position géographique de la zone de résurgence atlantique portu-

gaise et position des stations de prélevements réalisés durant la
campagne. Les stations 1 a 8 et 17 a 19 correspondent ékdes ra-
diales supplémentaires~de prospection. La radiale principale

(stations de A a I) a éete parcourue a 7 reprises.
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Position sur la radiale
cap Sines

Date 31/08 au 01/09 R 1

03/09 R e 2 2 2 2 - 2 2
05709 R 3 3 3 3 = 3 3
08/09 au 09/09 R — 4 4 4 4 4 — 4 4

11/09 ‘R
13/09 R 6
16/09 R

Radiales prospections
30/08 au 31/08 9

01/09

13 18 17

Tableau 1 : Numerotation des stations

répétées de la radi}alve du Cap. Sines.
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Cap Sines (Figure 1). Cette radiale a ete repetée sépt fois au cours de la
campagne. Les stations de prélevements sont repertoriées suivant leur posi-
tion du large vers la cate par une lettre de A a I, suivie d'un numero
d'ordre cofrespondant a la chronologie de realisation (cf. tableau 1).
Cette strategie privilégie l'observation des structures suivant un gradient
cote large et de leur evolution temporelle. Elle repose sur les obser-
vations preliminaires a la saison de realisation, du role des regimes de
vent dans lé dynamique du processus de résurgence, de la distribution
parallele a la cote des strudtures hydrologiques (COSTE et et al., 1986). Les
travaux reallses et les technlques sont expllCltes par dlsclpllne dans un

compte rendu préliminaire (Groupe MEDIPROD 1984).

Le zooplancton a été prélevé soit par traits verticaux d'un filet WP2

‘de 200 p de vide de maille, soit par profils horizontaux d'un tube-Hal
pompe (BOUCHER, 1984) équipe d'un filet similaire. Pour les profils
hbrizontaux,'une péche correspond'é environ 774 m parcourus et,s‘m3 fil-

“tres.

Les peches sont fixees au formol. Aprés‘sous—échantillohnage, de
‘maniere a ce que 500 5 1 000 individus soiént comptés, les organismes sont
‘1dent1f1es par observatlon a la loupe binoculaire. Les effectifs comptes

sont convertis en nombre d'lnd1v1dus par m3.' Le niveau d'identification

‘'varie avec les groupes. Il est speclflque pdur les copépodes, exceptés les

Clausocalanidae, dénombrés suivant trois classes A, B et C de taille.

decroissante (BOUCHER, 1984). Les autres formes ont eté denombrées par

groupes et par stades de developpement (Euphausiacés, .+.). L'analyse

quantitative des resultats a conduit a regrouper certaines catégories
(tableau 2).
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2.2.2 - Résultats

- Hydrologie

; L'analyse des coupes hydrologiques (salinite et temperature) et
‘chimiques (oxygene dissous, sels nutritifs), repetees au cours de la
campagne suivant une radiale perpendiculaire a la cote, met en evidence une
structure spatiale stable & l'échelle cdte — large. Les coupes de tempé-
rature, incluant les concentrations en chlorophylle a\Sbnt tracees a titre
d'exemple pour les radiales 1 a 4 et 6 (figure 2).kElles présentent toutes
un relavement sensible des isothermes vers la cdte. La profondeur de 1l'eau
a 16,5° C par exemble s'eéleve de 50 m au large (stations A, B) a la surface
en zone cotiere (stations H et I). En surface, la situation au large est
caracterisee par des eaux chaudes (temperature > 20° C) et de faibles
.concentrations en chlqrophyllé a. Elle s'oppose aux caractéristiques
cOtidres ol les eaux plus froides affleurent (16° > T < 17°) avec de fortes

3). En position geographique

teneurs en chlorophylle a (> 40 mg.m
intermédiaire, les stations D, E et F peuvent étre scindées en deux groupes
suivant leur proximite du large (D et E) ou de la cote (F). Cette derniere
station est située tout au long de la campagne sur la zone de gradient

‘thermique de surface entre eau du large chaude et eaux froides cotieres.

La principale evolution de ces structures, observee au cours de la
campagne, concerne la position géographique de la zone de plus forte
ascension des isolignes ; elle présente des oscillations. Située entre les
stations D et E en debut de campagne (Radiale R1l, figure 2), elle se
dedouble entre DE et GH (Radiale R3, figure 2) et se situe entre E et F
(Radiale 6, figure 2). On observe simultanément une progression des eaux a

temperature superieure a 20° C vers la cote.

Ces caractéristiques physiques ainsi que les paramétres chimiques ont
ete analyses par COSTE 33_2&:(1986). Ces denivellations d'isolignes sont
interprétées comme la trace d'une résurgence‘d'éau. En revanche,,pauvreté
en sels nutritifs et forte biomasse phytoplanctonique a la cote sont les
marques d'uné‘période antérieure de plus forte production. Ces auteurs
interprétent les situations observées au cburs de la campagne soit comme

liees a la circulation générale Nord-Est Atlantique (relevement des iso-



Figure 2 :,Cbupes hydrologiques sur lé~parailé1e du Cap Sines des stations
du large (A) a la cote (I), des radiales Rl'ékR4 et R6. La
profondeur est indiquée 5 gauche de chaque coupe. Les isothermes
sont tracées en pointillés , les isoconcentrations de chloro-
phyllé a (mg.mrs) en trait~épais. Lé position des observations
est symbolisée par uﬁ point.kRemontéé des isothermes 16-17° vers
la'cste,‘affleurement en début de éampagne, concentrations
croissantes de la biomasse phytoplanctonique vers la cate, aéso—

. ~ o . . ) L . . N
ciee aux eaux a 16-17 , sont les principales caracteristiques.
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plethes sur les bords Est), soit comme une périodeltransitoire sééarant des
periodes de plus grande activite de remontées d'eaux. Néanmoins, ces
auteurs soulignent la persistance spaﬁiale de ces caractéristiques au cours
de la campagne,'notamment‘pour les eaux plus profondes dont les differences
entre cote et large, de relation entre salinité et parametres chimiques
(oxygéne,<sels nutritifS),sont expliques par les differences d'activite

biologique primaire entre ces deux zones.
- Caractéristiques faunistiques

~ L'inventaire de la faune fait apparaltre 84 taxons dont 60 appartien-
- nent aux copepodes (tableau 2). Il éonforte les listes faunistiques
etablies pouf cette région du Nord-Est de l'Atlantique (VIVES, 1970 et
1972). Une caracteristique principale est l'importance dans les prélé—

vements de populations d'affinité mediterranéenne, comme Calanus helgolan-

dicus et Temora stylifera. Elles voisinent leur limite septentrionale de

distribution géographique situee dans le golfe de Gascogne (BOUCHER, 1985).
Cependant, les effectifs abondants (10-20 individus.m ~> ) et la forte
proportion de juvéniles (deux tiers en moyenne) indiquent une bonne

implantation de ces especes.

Parmi les autres populations, les formes dominantes (marquées d'un

asterisque dans le tableau 1) ont des abondances de l'ordre de 60 a 600

ihd.m'3

(Clausocalanus type B et C, Acartia clausi) ou de 10 a 30 ind.m™3

(Centropaggs typicus, Oithona spp., jUVéniles et larves d'Euphausiacés).
L'analyse specifique detaillee des larves de crustaces et realisee par RE

(com. pers. publ. en prép.) montre la présence d'une dizaine d'especes de
décapodes et en particulier de stades de développement non encore décp;ts

de Parthenopidae (Panopaeus africanus ?). La biomasse en poids sec varie en
2

- moyenne de 0,86 g.qu (coefficient.de variation 25%) au large, a 2,60 g.m_
(C.V. = 48 %) a la cote (RAZOULS et RAZOULS, 1983). Cette variation
spatiale de biomasse, identique a celle déjé decrite pour l'hydrologie,
s'accompagne d'une variation de composition faunistique des peuplemenfs (au

sens de l'ensemble des populations présentes simultanement)-.



Tableau 2

.

% Calanus helgolandicus

¥ Neocalanus tenutcornis
Nannocalarus minor
Eucalanus elongatus
Mgeoynocera Clausi
Calocalanus pave

*¥Clausocalanus furcatus
*¥Clausocalanus F T

®Clausocalanus Jobei
*(Clausocalanus itngens
¥Clausocalanus minor
R(Clausocalanus arcuicomis
¥k Ctenoecalanus vanus
Aetidezus armatus
Euaetideus Giesbrechtr
Gaetanus Kruppi
Gaetaius minor
Zuchirella spp.
Indeuchaesta plumosa
Undeuchaeta mujor
Fuchaeta mzring
Zuchaeta acuta
*k Euchaeta hebes
Phagnna spinifera
Lophothyiz latipes
Seaphocalanus medius
‘Seaphocalarus echinatus
Scoleci thriz bradyt
Scolectithricella dentata
RTemora stylifera

*Acanthaires
Siphonophores physonectes
Siphonophores calycophores
Maduses
Larves d'Annélides polych&tes
Cladocéres Podon

" ®kCladocéres Evadne

Cladocéres Penilia
Ustracodes

Amphipodes
*¥Euphausiacés métanauplius

¥Euphausiacés furcilia premiers stades

COPEPODES (60 espéces)

Metridia lucens.
Plewromamma abdominalis
Pleuromamma Xiphias
* Pleuromamna Pisek?
* Pleuromamma robusta
* Centropages ' typicus
Heterorhadus robustus
~-Heterorhadus-spini frons
Haloptilus acutifrons
Phyllopus helgae
Candacia armata
* Candacia bipinnata
¥ Acartia Claust
Acartia negligens
Olthona hebes
kOLthona Linearis
Ofthona spintfera
*0ithona plumifera
Euterpina acutifrons
Microgsetella rosea
Clytermestra sp.
XOncaza venusta
Oncasa mediterranea
COnecaea media
Oncaea con<ifera
Onecaea curta
Sapphirina spp.
Corycazus furcifer
Corycaeus lautus
Corycaeus limbatus

AUTRES GRQUPES (24 catégories)

% Euphausiacés furcilia derniers
Euphausiacés adultes
* Chetognathes
®Larves d'Echinodermes
Cirripédes nauplius
~Cirripédes zoé
Sergestes zoé
Décapodes zoé
Larves de lamellibranches

% Appendiculaires

*Thaliacés .
Larves de polissons

: Liste des taxons inventories dans les prelevements effectués au

~cours de la campagne RCA 1. Les taxons marqués par un astérisque

¢orrespondent aux formes dominantes (effectifs les plus abon-

dants).

stades
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- Distribution spatiale des populations zooplé.nctoniques

et variations temporelles

L'analyse multivariable est utilisee pour ‘ordonner les prelevements
(observations) en fonction de leurs variations d'abondances et de compo-
sition faunistique. L'analyse des correspondances est utilisee pour eviter
d'introduire de fausses correlations dues a l'absence de certains taxons
dans les prélévements. Seuls les taxons les plus abondants et les pius
fr‘é’quﬁénts, au nombre de 38, ont ete pris en compte pour‘cetf& analyse., La
‘transformation log (X+1) est utilisee pour 'sytabiliser la variance. Les
variables (taxons) sont centrées et réduites. Les principaux résultats de

cette analyse sont resumes figures 3 (a et b) et 4 (a et b).

Les trois premiéres composantes extréient 3’5,65 % de l'inertie
totale. L'analyse permet de definir des groupes d'dbservations suivant |
leurs similitudes d'abondance et de composition faunistique. Les groupes
ainsi définis correspondent a des ensembles distincts par leurs positions

geographiques sur la radiale.

Dans le premier plan factoriel (figure 3 a), le premier axe (contri-
bution absolue 15,22 %) separe successivement les ob'syervatio;ns Het I
realisées a la cote, des observations F, G, E et D en position intermé-
diaire, et dés "observations C, B et A realisées au large. Le deuxieme axe
(contribution absolue 11,94 %) renforce cette partition. Il separe les
points intermediaires proches de la cote F, G, de ceux du large A, B et C.
Les points intermédiaires' plus proches du large D et E se répartissent
entre ces deux groupes. La projection des variables dans le premier plan
factoriel (figure 3 b) permet d'identifier les espéces ou taxons respon-
sables de cette partition. Suivant le premier axe, les euphausiacés
juveniles (stades Calyptopis et Furcilia) s'opposent aux heterorhabdideés et
augaptilideés. Selon le deuxieéme axe, les larves d'échinodermes et de
bivalves s'opposent aux Metridia. En position intermédiaire dans le plan
des axes 1-2, les zoes 'de décapodes et Euterpina sp. s'opposent aux aetides

et aux scolecithricides.

En résumé, les peuplements cotiers (stations I et H), dont les formes

dominantes sont des larves ‘d'Euphausiacés, de bivalves, de lamellibranches,
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-Zoés Décapodes
* Euterpina

Calyp‘to‘p.is( Euph.)
«Furcilia { Euph.)

Candqciu ‘Oe:st
Calanus helgolandicus|

AXE 2

- Metridia
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Sco.lecithricidae

Aetideidae
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. Calanus tenuicornis
0issons . .

tengcalanus
Clauspcalanus A.- .Pleuromamma

Larves Echinodermese

*Eu

L4
Calanus

e Larves
phausiaces.
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“

Zoes(.Euph.) *(Copépadites) |Euchaeta c
Larves poissons Chetognathes SLorycoeus AXE |
ClausocaidnusBe _ »Oncaea /7
R Cladocéres,, [Oithona* *Calocaianus 7/
~ Méduses Centropages,| .Acartia - .
.. Appendiculaires’ . « *Clausocalanus C Heterorhabdus
. ) Temora ClytemnestrasMicrosetella + Haloptilus

helgolandicus ( adultes)

Bivalves
{ aduites)

7~

*Autres Calanidés

Résultats de l'analyse des correspondances, 38 taxons. Projection

dans le plan des axes 1-2 des observations (a) et des variables

(b}, séparant les ensembles de prélevements, de la cote vers le

large, suivant les~variations de proportion des taxons.
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Figure 4 Résulfats de l'analyse de correspondances, 38 taxons. Projectiqn
dans le plari des axes 1-3 des observations (a) et des variables
(b), seprant les observations intermédiaires G-F et D-E suivant
les proportions "de; copépodes et une evolution au cours du temps
'de caracteristiques faunistiques hauturieres (début de campagne)

3 des caracteristiques cotieres (fin de campagne).
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sont distingués des prélévements du large ou‘ces' groupes dont'l'abondance
diminue, voire disparalt, sont remplaces par des copepodes (scolecithri-
cidés, aceides, métridiides, hethérorhabdidés et augaptilideés). Le carac-
tere océanique et la distribution plus profonde de ces formes sont par
ailleurs bien connus (ROE, 1972 ; BOUCHER, 1985). ‘

La dispersion du groupe des ‘obsenvétions de zone cotiere est liée en
particulier a la difference d'occurence des larves de bivalves et d'echino-
dermes d'une part, des larves d'euphausiaces et des zoes de decapodes
d'autre part. Il n'y a pas de succession temporelle de ces taxons comme
l'indique l'absence de regroupement des observations cotieres en fonction
de leur date de féalisation (symbolisée par le numero d'ordre pour chaque

observation).

Le troisieme axe (contribution totale 8,49 %) confirme ce schema de -
distribution spatiale des populations. Il introduit une meilleure partition
' des points intermédiaires G,e-t F puis D et E correspondant avec leur
position geographique sur la radiale et traduisant le passage progressif de
- la cote vers le large (figure 4a). Les taxons responsables de cette

‘partition sont principalement les Calanidae (autres que C. helgolahdicus),

Pleuromamma spp. et les Scolecithricidae opposes suivant ce troisieme axe a

Metridia sp., aux Heterorhabdidae, Augaptilidae et a Euterpina sp. (figure
4 b). '

Dans ce plan 1-3, les observations réalisees aux stations D et E
présenteknt une assez grande dispersion. Celleé effectuées en debut de cam-
pagne EO' Eq, E2 et Dy, D2, D3, sont pius proches‘ des observatioknks
cotieres, tandis que celles realisées en fin de campagne E3, E,, Eg, et a
- un degre moindre D,, Dy, se rapprochent par leurs caractéristiques de
composition faunistique- des stations du large.

Dans cettek premiére analyse, une f‘orte proportion des variables
( taxons) , groupées pres du centre des aXes, est péu contributive a la defi-
nition des groupes. Ces taxons correspondent notamment 3 la méjorité des
formes: de éopépodes identifies. Une deuxieme anal,ySe est realisee pour

determiner leurs variations.
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- Structuration des observations suivant les copéepodes

~ Les taxons les plus contributifs a la définition de distribution spa-
tiale de cette pbemiére analyse sont suppr‘imés° Une deuxieme analyse des
correspondances est effectuee en ne prenant en compte que 17 va,riables,’
principalement des copépodes. Les trois premiéres composantes de cette
analyse extraient respectivement 22,47 %, 15,43 %, et 14,45 %, soit 52,35 %

de la variance totale.

Ctenocalanus

Cal. helgolandicus
{copépodites)

r

— o
— T OGM MmO O ®>

Ooc e

e, @ @
Clausocalanus C. @

Ctenocalanus Centropages Ou autre figuré |
Oi'thono@ H2 ) AXE 1
Oncaedacgrtia Calanus helgolandicus
Clausocalanus A. ® )
Clausocaianus C. Temora° ¢ Adultes)
Corycaejus - E] @

f:lyt mnesfru
e (o
° @ ‘ 19

= EIT Taxons ,
condaci Axe | :22,47% Inertie totale
O condacia ' Axe 3:14,43% Inertie totale
Figure 5 : Resultats de l'analyse des correspondances, 17 taxons (vari-

ables). Projection dans le plan des axes 1-2 des observations ;
les projections des variables sont superposées, pour faciliter
l‘in‘t'erprétation. Partition des observations suivant la date due
principalement\é 1'/opposition Candaciak-wCopép'odites de Calanus'

helgplandicus.

La projection des observations dans le premier plan factoriel (axe
1-2) ne permet pas de restituer des groupements suivant la position

géographique. En revanche, une tendance se dessine d'opposition entre les
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observations realisées en début de campagne groupées dans les cadrans
Sud-Ouest et Sud-Est du plan dual, et celles réalisees en fin de campagne,
notamment aux ‘stations F et G groupées dans le cadran Nord-Est (figufe 5).
Par ailleurs, la disposition en croissant des obéervations projetees

traduit un effet GUTMAN et ce premier plan n'est commente plus avant.

La projection des points observations dans le plan 1-3 restitue la
structuration spatiale définie précédemment pour 38 taxons. Les stations du

large groupees aux extremités positive de l'axe 3 et négative de l'axe 2

1™
D |
. x
@ <
Ctenocaianus @ , @ ' : o
® B
o® o ® @ ® o
0 o
) Euterplracmdocgrr‘ecsgeq
Clausocalanus A o ‘ ‘
fu @ %3 : Cly'ejmn?tlg:asoculanus C@ ) . ‘
. Clausoculun?és)s ithona Acartia . ) A‘
@) enocalanus Coaeus D‘B XE 1

Eﬂﬂa T

®
® ® ¢ ®
J E fl Centropu‘ges‘ Calanus helgolandxcus
. Adultes
) B ez
@ )

Temora

.’Caindacia’l | . | @

L 17 Taxons ,
Calanus heigolandicus (/ Axe | : 22,47% Inertie totale
( copépodites) Axe 3:14,45% Inertie totale
Figure 6 : Resultats de l'analyse des correspondances, 17 taxons (varia-

bles). Prbjection dans le plén des axes 1-3 des observations. Les
projections des~VariabIes sont supérposées‘pour fgciliter,
kl'interprétation;kLa distinctioh entre les observations cStiéres
et du large selon l'axe 3 est lice a lfaugmentation desfeffectifs

de juveiles de C. helgol landicus vers la cote. Persistance d'une

partition entre cote et large. ;
~Per51stance de la partition des observations du large par les

effectifs croissants de Clausocalanus A et decr01ssantskde‘

Calanus helgplandicus adultes‘et juvéniles; Ces deux derniers.

taxons‘permettent de distinguer suivant l'axe SW-NE du plan dual
un gradiént de stations intermédiaires E et F-G entre les obser-

vations cotieres H-I et hauturieres A, B, C.
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correspondent a une meilleure representation des Calanus tennicornis et une

diminution des Clausocalanus A (figure 6). Elles s'opposent aux stations

cotieres H et I et intermédiaires F et G définies respectivement par les

copépodites de Calanus helgolandicus et Candacia (H et I) et par'Temora

stylifera,.Centrop_ages spp. et les adultes de C. helgolandicus(F et G).

Cette structuration spatiale des populations‘mésozooplanctoniques,
réparties differemment de la cote vers le large, correspond aux différences ‘
de caracteristiques hydrologiques décrites (cf. chapitre 1) pour chacune de
ces zones d'observations. ‘Cette‘s‘tructurationfspatia,le parkticulié'rement
r‘obuste‘ esf verif iée a petite echelle par des enregistreménts en continu au
THP.

- Association des populations aux structures hydrolo-k

logiques a echelle fine

‘La structuration spatiale des populations qui vient d'etre analyéée
est decrite par des prélevements verticaux effecfués a des stations defi-
nies par une position géo,graphiqvue fixee pour la campagne. Elle permet de
definir des gradients de populations, correspondant a la swtructure hydro-
logique, perpendiculaires a la cote. Une deuxieme serie d'observation a eteé
‘réalisée par enregistrements continus, en route du naw)ire, pour decrire les
variations entre ces points discrets. La profondeur d'enregistrement du THP
a ete fixee a 6 m, profondeur correspondant a la position du capteur ali-
mentant le thermosalinographe et un fluorimetre. Des gradients horizontaux
de temperature de salinité et de fluorescence sont observes (THEVENOT,
1983). Ils traduisent par leur amplitude les differences entre les compar-—
timents hydrologiques definis par les coupes verticales et lés limites
géographiques de ces compartiments (figure 7). En particulier, les eaux du
large (stations A et B), plus chaudes (tempeérature > 20°) et pauvres en
phytoplancton, sont séparées de la zone intermediaire par des variations de
temperature et de salinité de forte amplitude (1°, 0,3 ), localisées sur
quelques kilométres (entre stations B et C, C et D). Vers l‘a cate, un front
thermique ést observé entre les stations G et H qui ne s'accompagne que

d'une faible variation de salinite.
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Les variations d'abondances‘par taxons zooplanctonidues sont enre-
gistrees simultanement et sont associées aux variations hydrologiques. Ces
mesures confirment les resultats des analyses multivariables précédentes.
Les taxons cotiers (larves d'euphausiacés, copépodites de Calanus helgo-

landicus, Temora stylifera, Candacia spp., larves de crustacés et de

lamellibranches, appendiculaires, larves et oceufs de poissdns) marquent une
chute brutale d'abondance lorsqueil'on franchit la limite des eaux a tempé—
rature inferieure ou egale a 17°. Ces especes ne sont plus repré— sentées

3.

que par des effectifs faibles ( 1/m Au cohtraire, d'autres especes

(Acartia clausi, Centropages typicus, Olthona spp., chétognathes, thalia- .

cés), presentes dans les eaux cotiéres sont également rencontrées jusqu'a
la limite des eaux a 18° C. Enfin, des especes ont une distribution inde-

pendante de ces caractéristiques hydrologiques et sont présentes en taches

plus ou moins larges jusque dans les eaux chaudes du large (Clausocalanus B
et C). Des exemples de variations horizontales simultanees des parametres

hydrologiques et des effectifs de quelques taxons sont résumés figure 7.

Ces observations font ressortir quelqueS‘caractéristiques particu-

‘lieres de la distribution des individus :

- Chaque taxon présente des taches ‘ou agrégats d'augmentation
d'effectifs sur une distance de 700 m (maille minimum de l'echantillonneur)

a une dizaine de kilometres.

- La position géographique de ces taches n'est pas conservee entre

deux passages successifs (2 a'4 h d'intervalle) sur un meme point.

- Il n'y a pas non plus de corrélations entre les variations d'effec-

tifs a petite echelle spatiale des differents taxons identifies.

- Les variations d'effectifs sént decelables a grande echelle geogra-

phique lorsque l'on compare deux, ou plus, compartiments hydrologiques.

- Resume des’daractéristiques de la distribution spatiale

de la faune zooplanctonique

En résume, la repetition: d'une méme radiale Est-Quest au cours de la

campagne RCA l'conduit‘é recouper des structures hydrologiques typiques,
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eaux de remontées plus froides et riches en ’chlorophylle, aala cste, zones
intermediaires a gradienf thermique marqué et eaux du large, chaudes,
pauvres en chlorophylle a, conservees au cours de cette campagné. Les
populations zooplanctoniques ont une distribution'géographique associée a
ces structures. L'analyse de la composition faunistique permet de definir
des peuplements (au sens de la somme des populations presentes Simulta—
nement) distincts pour chacun de ces compartiments hydrologiques. Les eaux
cotieres sont riches en formes larvaires (euphausiacés,’ décapodes, bivalves

lamellibranches, copepodites de Calanus helgolandicus). Ces populations

sont absentes en dehors des eaux cotieres. La zone de gradient thermique
intermediaire est peuplée principalement de copépodes ‘tels que Centropagesy

typicus, Acartia clausi; Oithona spp., Ctenocalanus vanus et de cheto-

gnathes. L'ensemble de ces' populations ést tres faiblement représenté dans
les eaux dli large ou des formes océaniques a distribution plus profonde,
comme notamment les eucalanidés, les métridiideés, ’les aetideides et les
scolecithricides, sont présentes dans les prélavements. Quelques familles
ont une distribution ubiquiste sur l'ehSemble de cette radiale, ‘inde-
pendante des céractéris’tiques hydrologiques. Ce sont en particulier les
pseudocalanidés et les. cladsoéalanidés B et C. L'ensemble d‘e"ces

observations est resume sur la figure 8.

Fi'gure 8 :

Pseudocatanidae Clgusocalanus , )
| Cienocalahus vanus _-" /////// °
~ — T/
. R L } / C. helgolandicus
[ Eucalanidae | o Zzz 4-=._7Cic2C3C4Cs
Metridiidae Corycaeus spp. I;‘-- = < Temor;_;yliferu
Aetideidae ,/ Centropages typicus .
Scolecithricidae | Oncaea spp. , Aco’rﬁa’l |ausi Euphgusiaces :
tgeC *=""7~Chethognathes ; )’ clausi - Meta nauplius
ITeCs } : - Zoe
|6°C/[7_//\/9 - Furcilia L 50
W Larves benthiques
7 :
(/D‘ Sl o 78]
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. B B OE®EG | °
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ments hydroidgiques et des formes zooplanctoniques associées.,

e

Représentation schématique‘ de la structure spatiale en comparti--
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A l'echelle de ces observations, les céractéristiques hydrologiques
présentent essentiellement une variation temporelle marquée par une
progression en fin de campagne des eaux chaudes du large vers la cSte. La
composition faunistique des prélévements de zooplancton varie conformement

a la structure hydrologique dans le temps et dans l'espace.
- Discussion

Les populations z00planctoniques‘de'l'upwelling cotier du Portugal
'présentent des caracteristiques de répartition spatiale et une structu-
ration perpendiculaire a la cote assocides a l'hydrologie et similaires a
grande echelle a celles décrites pour les upwellings cotiers d'Oregon
(PETERSON et al., 1979) et Nord-Ouest africains (Chapitre 3); Cette
structure spatiale est analysée a partir de prélévements verticaux a
reféerence géographique fixe. Elles ont été choisies dans des compartiments
hydfologiques differents qui sont restes stables (devant le gradient
perpendiculaire a la cote) pour les extremites de la radiale durant la
campagne. La zone intermediaire (D, E,-F, G) est caractérisee par la
remontée des isothermes 16 a 17° C. Ces stations préesentent en revanche des
variations temporelles des caractéristiques hydrologiques qui sont inter-
prétées ici comme une penétration des eaux du large vers la cote. Cette
penetration d'eau plus chaude et plus salee du large, ainsi que l'enfon-
cement progressif des isoplethes des diffeérents paramétres hydrologiqﬁes
dans la~région cStiére, traduisent un affaiblissement progressif de
l'upwelling, consequence de l'affaiblissement de 6 a lm/s de l'intensite
de la composante Nord du vent local (COSTE et al., 1986). Elles entralnent
des variations temporelles correspondantes des types de faune observeée a
ces points fixes. En particulier, des compositions faunistiques plus
voisines de celles des populations du large sont observees en fin de
campagne aux stations D, E et F, G (cf § 2.2.2, figure 4 a et § 2.2.3,
figure 5). Ces variations traduisent le rdle prépondérant de la structure
hydrologique dans la differenciation spatiale des répartitions d'especes
zooplanctoniques. Cette influence est double : d'une part, d'origine
écoldgique, les effectifs maximums d'une population sont associables a un
typé de structure hydrologique verticéle, d'origine dynamique d'autre part,
le déplacement perpehdiculaire a la cote de cette structure hydrologique

entraine le déplacement de la faune planctonique qui l'habite.
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Cette analyse est basée suf la correspondance entre la structure
hydrologiqde et la compositibn faunistique du zooﬁlancton. Les resultats
posent le probleme de la nature des interactions entre la dynamique du
milieu fluide et le comportement des zooplanctontes qui determinent les

distributions spatiales observées.

Les traits caracteristiques dégagés~de ces abservations en région
portugaise sont similaires et complétent les caractéristiques connues des

autres zones d'upwellings cotiers Atlantique et Pacifique :

- C'est la variation sur la verticale des isothermes, traduisant
probablement les mouvements de remontée d'eau, qui conduit a definir les

compartiments hydrologiques et biologiques.

- Les variations d'effectifs des pdpulations conduisent a identifier
des compartiments hydrobiologiques similaires a ceux définis suivant la
structure'physique. Pour ces populations, un compartiment intermédiaire,

correspondant~5 la zone d'ascension des isolignes est individualise.

- Les distributions spatiales varient entre espece et intra-espece

suivant les stades onfogéniques (Calanus helgolahdicus). Ceci traduit des
' relations différentielles entre taxons ou stades et caractéristiques hydro-

dyhamiques du milieu.

Ces caractéristiques se rapprochent du schéma explicatif des distri-
butions spatiales pour l'upwelling;d'Oregpn‘(PETERSON et al., 1979). Ce
"schema fait appel a des interactions entre la circuiation;locale (deux
cellules), la migration ontogénique vefticale‘des individus d'une meme

espece et des differences de localisaton en profondeur entre especes..

I1 serait nécessaire de disposer d'un schéma de la circulation hori-
zontale et verticale dans cet upwelling,'éomme de‘prélévements zooplancto—
niques avec une resolution verticale plus fine pour resoudre cette question
‘dans le cas des cotes portugéiSes. La nature de ces interactions et leur
role dans l'établissement et le maintien des distributions~spatiales seront
discutes et analysés de maniere comparativekpour l'ensemble des zones

d'upwelling dans le chapitre suivant,
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’ Enfin, dans cette analysé, ce sont essentiellement les structures
verticales et les gradients correspondant a ia direction perpendiculaire a
la cote qui ont eté discutes. Il existe egalement une circulation parallele
a la cote. Les variations a court terme (intervalle de 2 a 4 h) observees
en station pour la biomasse (RAZOULS et RAZOULS, 1983) et suivant les
profils horizontaux sont probablement liees a cette circulation. Un plan
d'échantillonnage complémentaire croisant les observations suivant cette
direction permettrait, comme dans le cas de l'upwelling mauritanien,

d'apprecier cette source de variation.
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2.3 - Discussion

Zonation des populations zooplanctoniques en région d'upwelling

La zonation perpendiculairement a la cote des populations zooplancto-
niques apparalt similaire pour les differentes regions de résurgence Nord-
Est Atlantique analysées.'La répétition'en zone portugaise d'une meme
radiale perpendiculaire a la cote et au plateau‘continental permet de
montrer que la répartition spatiale des populations est calquee sur la
structure hydrologique. Dans l'absolu, on peut faire appel a deux

~ hypOthéses pour expliquer cette association :

- Mortalité des individus entralnés hors du biotope favorable, liee
aux différences de temperature, de salinité, de qualité et de quantité de

“nourriture disponible.

- Impact sur la répartition du zooplancton des caractéristiques

dynamiques du milieu determinant la structure hydrolbgique observee.

La premiére hypothése est peu satisfaisante devant les faibles varia—
tions de conditions de milieu observées entre les différentes zones hydro-
logiques. La conditidn réciproqﬁe, diminution éontinue‘de 1l'effectif par
entralnement d'une portion de la population, n'est pas vérifiée. En zone
pdrtugaise, au cours du mois de realisation de la:campagne RCA 1, duree qui
corfespohd environ au temps de geénération d'un copepode, les effectifs sont
“maintenus. Enfin et surtout,,la‘diminutionkd'amplitude des processus
dynamiques (liee a la décroissance des vents déterminants) entraine une
modificatioh de la position géographique des structﬁfes hydrologiques,
traduite également dans la répartition spatiale des populations. En
‘d'autres termes, la répartition spatiale des populations zooplanctoniques
est cdnsefvée'parrrapport a la structure hydrologique tandis qu'elle varie

par rapport a une reference géographique.

La distribution spatiale destpopulations, definie pour les zones de
T résurgencés Nord-Ouest africaines, soutient ces conclusions. Une structure
dynamique, globalement similaire (résurgence), se traduit par une meme

zonation des populatidns. L'échelle d'observation retenue, stations de 24 a
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36 héures dans c’hacune, des zones hydrologiques, realisées successivément au
cours de la campagne, ne permet pas de retracer les derives. géographiques, ,
comme dans le cas de l'analyse de l'upwelling portugais. Cependant, intra
fstations; a petite echelle temporelle, la ?:omparaison de déux stations de
‘part et d'autre d'un front thermo-halin ("CINECA V" : GOSTAN et BOUCHER,
1976) ou de deux strategies de prélévement du zooplancton dans une méme
zone hydrologique ("GIBRALTAR" : chapiti‘e 1.3) demontre l'existence d'un

maintien de la distribution'Spatiale.

Ces observations permettent d'analyser la nature des processus biolo-

giques et physiques qui determinent les distributions observees.

Interactions entre processus dynamiques et processus biologiques

Un schema tres semblabl’e de distribution spatiale des populations de
Copepodes est decrit pour l'upwelling des cotes d'Oregon et expliqué a
pgartir d'interactions entre le comportement des individus et les carabfé-
ristiques hydrodynamiques locales par PETERSON et al. (1979). Ces auteurs
distinguent quatre compartiments hydrologiques correspondant successiveﬁ\ent
a une zone cotiére en dega de la source de résurgence et au-dela a trois
zones superposées sur la verticale : éuperficielle, englobant la pycno-
cline, et profonde (c¢f. schéma 1 a). La distribution verticale des
populations montre un maximum d'abondance entre 10 et 20 m au-dessus de la

pycnocline pour les populations du large (Oithona similis, Acartia

longiremis), et de la cote (Acartia clausi) tandis que Calanus marshallae

présente une distribution verticale plus homogéne et que les stades
ontogéniques sont trouves dans différents compartiments hydroldgiques.
Plusieurs des observations analysées ici pour les zones d'upwellings
Nord-Est Atlantique correspondent a celles de PETERSON et al. (1979) : en

particulier, la distinction et le méintien de populations cotieres et de

population du large, la distribution homogéne de Calanus helgolandicus sur
la verticale et en region portugaise la diffeéerence de distribution entre
stades copepodites a la cote et adul‘tes au large pour cette espece. Les
observations different par l'existence d'un groupe de pdpulations inter-
mediaires dans 1l'upwelling portugais et par une plus grande variabilite de
la distribution verticale des individus en régions Nord-OQuest af‘ricaines.

Sur ces points, les differences d'echelles d'observations sont a prendre en



compte. D'une part les profils verticaux de PETERSON et ai. (ibid. )ne
coupent pas comme dans lé cas de la campagne R.C.A. la zone d'ascension des
isoplethes ; d'autre part, les prelevements sont effectues par serie d'une
journée sans réplicats horaires, comme c'est le cas des observations sur la
verticale effectueées en zone Nord-Quest africaine. Cette stratégie'permet
d'analyser le role des variations circadiennes ou de la variabilité a court
terme (quelques heures). Elle est par contre biaisee par les transports
advectifs et l'hétérogénéité horizontalé (agrégats) des populations. De
plus, un manque d'observations sur la dynamique physique a petite echelle
ne permet pas d'apprécier son role au-dela d'un impactk‘probable, comme le
traduisent les felations entre variations de conditions météorologiques
locales et journalisres et de structures hydrobiologiques (COSTE et MINAS,
1982 ; MINAS et al., 1982). Ces difficultes et ces différences n'inter-
disent pas pour autant de comparer les deux interprétations d'interactidns'
entre hydrodynamlque et comportement b:.ologlque tirees de deux strategles

ar echantlllonnages di fferentes .

 Dans le cas de l'upwelling d'Oregon, le maintien des populations dans -
un compartiment hydrblogique ixﬁplique une faible épaisseur de la couche
yd'Eckman pour évitér la dispersion horizontale en surface et conduit les
auteurs a ~proposer un schema de clrculat:.on verticale a deux cellules tour-
nant en sens inverse. Ce schéma est v01s1n de celui etab11 .par modeli-
sations de mesures de productlon blologlque (WROBLEWSKI 1977) et dlscute
en fonction des donneées dynamiques d'HALPERN (1974) et de PILLSBURY et al.
(1974) (schema la). Un tel schema permettralt egalement d'expliquer les

zonations analys ges ici.

‘Pour les cotes d'Oregon, ces auteurs font essentiellement appel a un
transport differentiel des populations suivant leur localisation en profOn—

deur et aux varlatlons accompagnant pour C. helgolandicus les stages onto-

'genlques successifs, en particulier 1e~ comportement de mlgratlon nycthe-
mérale ou son abandon. Cependant, ils ne proposent pas de comportement des
individus qﬁi xjermet»tent le maintien d'es’; populati‘oris‘ dans les icbmparfimentS‘
hauturiers . Une interaction entre la dynamique locale et des migrations
circa‘dyiennes vérticales analysées ici poﬁr les régions Nord-Ouest‘afri-
caines (ecf. ‘chapitrés 3'.1;1, '3.1.2 et 313) permet d"‘eXplique‘r ce

maintien. Les individus, en profondeur le jour, sont transportes vers la
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cote par la divergence., Aprés migration verticale a la torhpe’e de la nuit, |
ils sont transportés en‘ sens inverse vers le large par la cir‘culation‘
‘superficielle de dérive (cf. schéma 1b). Compatibilité des courants et des
durées de transport liées aux migrations circadiennes ont déja &té.
discutees pour la région mauritanienne ; une modelisation pour les cotes
d'Oregon (WROBLEWSKI, 1982) verifie la compensation des transports

horizontaux.

Ce schémav_explicatif pourrait s'appliquer égalemént au compartiment
cotier sans necessite de faire appel a deux cellules de ¢irculation. Dans
le cas des upwellings Nord-Ouest africains, la variabilité observee des
distributions verticales peut‘traduire de tels déplacements verticaux bien
que de plus faible amplitude et non synchronisés par le nycthémére. Ce
processus, bien qu'a une gchelle plus vaste, rejoint le modele explicatif
des distributions horizontales d'organismes a deplacement éctif dans les
cellules de circulation, type‘cellules‘de Langmuir (STAVN, 1971 in BOUGIS
1974). Il faut scullgner ici que l'intensite d'eclalrement optimal ou la
pression hydrostatique sont des parametres a proprletes scalaires qui
' peuvent declencher des deplacements orlentes alors par phototactisme ou:
géotactisme (CRISP, 1974, pour des larves plancténiques d'invertebres

benthiques).

Les observations de WEIKERT (1984)'pour les cStes mauritaniennes sont
intermediaires : d'une part, la distribution verticale ne présente pas le
cabac‘tére discret observe en Oregon, d'autre part une séquence temporelle
(périddicité de deux a trois jour‘s) met l'accent sur des variations de
distributions associees a des variations dev circulation induites par les

fluctuations meteorologiques.

Les deux sc’hémas d'interprétation ‘discutés font appel a des dépla-
cements verticaux des indiv’idus, differents entre les especes, entre les
stades de développement; et suivant les caracteristiques hydrobiologiques
locales qui interagissent avec les caractéristiques dynamiques du milieu.
Le comportement des individus est aussi un processus dynam1que. Les quatre
dimensions (l'espace et le temps) sont impliquees. Suivant la strategle de
prelevement (orientation des radlales posﬂuon des stations, perlod1c1te

des observations) , une image stathue de la dlstrlbutlon des individus est .
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obtenue qui privilégie une source de variation. La comparaison croisee de
ces differentes images permet de decrire l'origine des distributions
observées et restitue leur dynamique. Cette approche peut laisser insa-.
tisfait dans la mesure ou elle est indirecte et deductive. On peut observer
cependant que c'est un préalable necessaire et qu'il aboutit a un schema
© cohérent et généralisé pour différentes régions de manifestation d'un méme

processus hydrodynamique : 1'upwelling.
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3 — REPARTITION SPATIALE DES POPULATIONS DE COPEPODES :
FRONT LIGURO—PROVENCAL
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3 — DISTRIBUTION SPATIALE DES POPULATIONS DE COPEPODES : FRONT LIGURO-
PROVENCAL ' ‘

3.1 - Introduction

3.1.1 - Motivations et interets

Les programmes PROLIG et PRETROPHOS deflnls en 1979 et 1980 avaient
pour obgectlf d'analyser a moyenne et a petite echelle spatlo-temporelle la
 structure hydrologlque et son incidence sur la productlon planctonlque. Les
hypothéses dé départ etaient fondees sur la reconnaissance antérieure d'une
\structurekhydrologique‘comportant au moins trois zones, cstiére, intermé-‘
diaire et centrale, auxquelles correspondaient des differences de produc—‘
tion primaire et de populatlons zooplanctoniques (¢f. analyse bibliogra-
phlque : chap. 2.2.1 Introductlon) Cette structure hydrologique traduit
une dynamique des masses d'eau distincte dans ses'origines ét'ses
caractérise‘tiques;de celles des upweilings cotiers. Au plan scientifique,
ces programmes foUrnisSent 1’opportunité de verifier que‘la distribution
spa- tiale'des'populations de copepodes était associée, voire determinée
par l'hydrodynamisme. C'était aussi laprSsibilité,Hcompte tenu ‘des
resultats obtenus en région de résurgence catiere, d'analyser a petite
échelle (spatiale et temporelle) les interactions entre le comportement des
indi- vidus etkl'hydrodynamique, de comparer enfin les réponses d'especes
 simi-~laires‘ou’voisines a des processus différents. A ces motivations
scienti- fiques s'ajoutaient ng~Circonsténcés favorables d'ordre,technique

et logistique :

- L'analyse de la structure hydrologique, connue uniquemént dans ses
grandes lignes é'l'épdque, comportait l'utiliSation de sondes multipara-
métriques trac‘téés garantiSsant l'obtention des pa’ramétr’e’sk physiques néces- .

'salres a 1'1nterpretatlon des dlstrlbutlons spatlo—temporelles des popu-

latlons zooplanctonlques.

- Les travaux de deroulalent en Medlterranee facilitant bar la
‘ proxlmlte du terrain et ‘des 1aborat01res les operatlons a la mer et leur

eventuelle repetltlon.
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,’Ces aspects purement tactiqqes et logistiques ont pris toute leur
significatibn lorsque 1 obtention'des premiers résuitats sur les interac-
tions entre hydrodynamique et ‘compoftement kdes individus a éonduit a
élargir le programme initial en prenant en compte des échelles de temps
supérieures pour analyser la part dans ces comportements des evénements

determines a l'echelle du cycle annuel de l'espece.

3.1.2 - Déroulement de 1l'etude

Une premiere eétape etait de verifier l'existence en periode printa~
niere des relations entre structure hydrologique et distribution des popu-
lations de copepodes (campagne PROLIG I). Cette étude conduit a définir

trois points principaux :

- une répartition des populations correspondant a moyenne echelle
spatiale aux principaux compartiments hydrologiques (zones périphérique,

frontale et centrale),

- une association entre l'augmentation des biomasses de certaines
populations zooplanctoniques et le front thermohalin, ainsi que le maintien

de cette distribution spatiale sur une periode du mois,

- la démonstration, a partir d'une, analyse de structure démographidue
de ces populations, du role des interactions entre le comportement des
individus et l'hydrodynamisme dans le déterminisme et le maintien de cette

distribution.

Ces premiers résultats illustrent la diversite et l'intrication des
echelles spatiales et temporelles auxquelles se manifestent les facteurs
determinants les structures physiques et biologiques. A vaste echelle, la
dynamique frontale est la resultante dé la circulation générale en mer
Ligure, des apports d'eau douce, du cycle thermique annuel, tandis que les
pﬁpulationS planctoniques sont ‘li_ées aux cycles saisonniers, a la strati-
fication verticale des eaux, etc. A des echelles plus fines, 1"adaptation
des organismes ’zooplanctohiques a l'hydrodynamisme peut faire intervenir la
diffusion turbulente, la duree de stabilité verticale au voisinage d'une
divergence, le temps de génération des individus, leurs capacités de dépla-‘

cement, etc. Ces questions ont oriente les travaux ulterieurs :
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" .= Analyse du cycle annuel des populations'zooplanctoniques (prbjet
PRETROPHOS) couplee a l'analyse du cycle hydrologique (responsable
L. PRIEUR, campagnes PROS). Ces travaux ont permis de definir, a partir des
variations de structure hydrologique, un schema explicatif de 1l'hydrodyna-
mique locale. Au plan biologique, ils ont permis d'étendre les premiers
résultats a l'ensemble des populations zooplanctoniques du bassin liguro-
provengal, de verifier la part de determinisme des distributions saison-
nidres observées lides au cycle et a la stratdgie vitale des différentes
especes, de mettre en évidence le role et 1'importance~écblogique de la

zone frontale.

- Definition d'une meéthode mathématique de traitement (en coopération
avec F. IBANEZ) permettant de substituer a la supe}position des variations
~de parametre une méthode objecfive d'analyse des coincidences de structures
spatio-temporelles physiques et biologiques. Cette methode s'est revelee
particulierement fructueuse pour lt'analyse de quadrillages d'observations

realisés a petite‘échel}e'temporelle (la journee).

- Enfin, une interprétation compléte du déterminisme des distribu- -
tions spatiales observées dans le plan horizontal a nécessité l'appel au
. comportement de déplacement ou de migration des individus sur la verti-

cale. Une nouvelle meéthodologie d'observation a donc étéudéveloppée

pour décrire les phenomeénes suivant cette

direction a une echelle spatiale fine (métre) compatible avec 1'amplitude
des structures hydrologiques et la resolution des sondes multiparamétriques~

physico-chimiques,

La realisation de ces travaux s'est deroulée de maniere simultanée et
interactive. Les resultats obtenus serdnt‘exposés suivant l'ordre dans

lequel ils viennent d'etre resumes.

3.1.3 - Rappel des caractéristiques physiques

Les caracteristiques physiques du milieu sont resumees a partir des
travaux de L. PRIEUR. Un expose détéillé des observations, de la methode

d'analyse, de l'interprétation et une discussion de ces notighs figurent
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dans une publication ‘commune jointe en annexe 7. L'acquisition de ces
resultats ne fait pas partie de ce travail centré sur l'écologie des copé-
po‘des. Leur rappel paraft-cependant indispensable ici pour definir le
contenu des.t‘ermes et les;paramétres utilises pour interpréterrles

résultats d'ordre ecologique.

Les variations des péra.métres hydrologiques (salinite, température et
densite) mais aussi hydrobiologiques (oxygene dissous, sels nutritifs,
fl_uorescencé et turbidité) observées a partir d'enregistrements continus
horizontaux, montrent des differences spatiales de structures hydrolo-
giques. Cette signature de surface correspond a des differences de struc-—
ture verticale (figure 1). Un schéma théorique de‘s‘caractéristiques
dynamiques du milieu est deduit de la descrip‘tion saisonniere de ces struc-

tures physique et biologique (premiers niveaux) et de leur evolution.
— Caracteristiques hydrologiques

Le champ de densité potentielle est conservé tout au long de 1'année
bien que les densites absolues puissent varier. Une radiale de la cote
vers le large coupe successivement une zone periphérique a faible densite
Pl, une zone frontale et -une zone centrale a fortes densités. La limite
entre les Zones périphériques et frontales (PF) ainsi qu'entre les zones
frontales et centrales (FC) est determinée par le gradient de densité et la
distance a la cote (figure 1 a). Cependant, les-zonés frontales et
peripheriques ne sont pas toujours homogenes en densité. Elles peuvent

présenter de legers gradients de 't_iensité necessitant l'analyse des dia-

grammes T~S pour definir leurs limites. L'extension des trois zones, peri-
pherique, frontale et centrale, varie quotidiennement et saisonniérement ;
elle est respectivement de 10 a 20, 1 a 20 et 60 a 110 km. |

En zone centrale, la densite a 200 m de profondeur (p o) est de 1 029,
10 kg.m 3. La diff“érence de densite entre cette profondeur et la surface (

3 en ete et de 0 a 0,15 kg‘.m':3 en hiver., La dif-

Ry-P,) est de 1 a 3 kg.m
ference horizontale de densite (F~R) est plus forte en ete (0,6 a 1)
qu'en hiver (0,2 a 0,4). La pente moyenne des isapycnes dans la zone

frontale est plus faible en ete (0,3 %) qu'en hiver (1 a 2 %). Une telle
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‘Figure 1 - Représentation sqhématique'du champ de densite et de circulation
" le long d'une radiale coubant le front. Profil horizontal
typique de la densiteé en subsurface (a), coupe verticale du
champ de densite de la cote vers le large (b}, circulatibn
perpendiculaire au front (c) résumant les'divergenées ét conver-
kgences (traits épais)‘ét les flux associés (traits fins), et le
nom des zones hydrologiques. La zone périﬁhérique est définie
par la cote et le. début‘du gradientyde‘densité. Les zones fron-
tale (PF — FC) et centrale (au-dela de FC) sont rencontrées plus
au large. Les autres p01nts remarquables de la structure LC, D1,
"C et D2 sont determlnes a partir des donnees hydroblologlques.
Ils dellmltent 1es cellules de convection et l'alternance de'
convergence et dlvergence comportant des couches d'epalsseurs
variees. La zone cotiere correSpdndfé la premiéfe‘cellule de
‘circulation pres de la cote, la zone marginale (FC - C) a la
résurgence de la divergence profonde (D2) et a sa plongée
suivant la convergence prindipale’dans la zone frontale. Les
valeurs typiques de densiteé o 10 o0 l'extension des diffé—k
.rentes zones et les profondeurs des divergences sont indiquees

dans le texte (BOUCHER et al., Annexe 8).
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structure du champ de densité indique l'existence d'un courant géostro-
phique coulant vers le Sud le long de la cote. Les vitesses de 40 cm.s 1 en
surface decroissant uniformément avec la profondeur (BETHOUX et PRIEUR,

1983) jusqu'a 2,5 cm.s © au niveau de l'eau Levantine.
.= La circulation verticale

~ Les distributions verticales de T et S, les diagrammes T-S, la dis-
tribution horizontale et verticale de la biomasse algale par rapport au
champ de densité, sont utilises pour definir une circulation verticale

probable," associee au front et au courant Ligure.

Les coupes hydrobiologiques verticales montrent des caractéri’stiques
permanentes, .en particulier des replis des isolignes de concentration de
particules en suspension (coefficient de diffusion‘'de la lumiere b) et de
biomasse algale (fluorescénce) le long des isopycnés, ainsi qu'une struc-
_ ture en dome des isopycnes les plus denses dans la partie profonde de la -
zone centrale. Cette derniere caractéristique est interpretee comme la
trace d'une divergence (Dz) (figure 1 ¢). Au;-delé de cette divergence, vers
le large, la densité et la température sont généralement homogénes. Des
replis des isolignes de b et de fluarescence sont observes dans la zone
frontale. Ils sont interprétés comme resultant de l'influence de la circu-
lation verticale. En particulier, l'existence de noyaux a fortes concen-
k t‘rations de biomasse algale (fluorescence) separes par des faibles concen-
trations ne peut etre expliquée simplement par des différences de produc-
tion biologique. Par contre,.cette distribution correspond bien a l'effet
dynamique resultant d'un systeme local de divergence (D1) et de convergence
(C) associees. Cette interpretation est soutenue egalement d'une part par
l'observation sur les diagrammes T-S de couches intercalées qui peuvent
‘correspondre a des advections quasi-isopycnales, et d'autre part par
l'existence de maximums intermediaires de densité observes sur les profils
horizontaux. Suivant les observations résumées ici, convergence et
divergence sont distantes d'une trentaine de metres sur la verticale.
Compte tenu de la faible pente des iSopycnes (0,3 a 1,5 %) et de la pfoxi—
mité de la divergence D2 (1 a 20 km), seules des observations a petite
é;heile spatiale croisant des enregistrements continus horizontaux et

verticaux: des paramétres pouvaient permettre de distinguer ces structures.
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On distingue enfin dans la zone périphérique une zone cotisre marquee
par de fortes valeurs de turbidité (b). Elle est influencée par les apports
continentaux. Sa limite vers le large avec¢ la zone périphérique sensu-
stricto (LC figure 1 c) devrait etre le siege d'une convergence (C') qui

fermerait la cellule de convection de la divergence D1 vers la cote.

Il faut souligner que cette circulation verticale n'est pas unique-
ment bidimensionnelle. Des méandres;du front ont ete observés (PRIEUR et
al., 1981) et sont parfois decelables sur images sateliites (CREPON et al.,
1982). Ceci explique que des points clefs de la structure, limites de la
zone marginale par exemplé, puissent etre coupés a plusieurs reprises

suivant une radiale perpendiculaire a la cate.
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3.2 - Localisation des populations zooplanctoniques dans le fromt

Ligure
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Localxzatlon of zooplankton populations in the ngurxan marine front:
role of ontogenic mlgratlon '
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Abstract—Distribution of zooplankton populations in the haline front of the Ligurian Sea was -
studied from high-speed plankton records. Principal component analysis suggested spatial groups in
three main hydrological systems as defined by hydrologists. Analysis shows a considerable increase
in abundance of some copepod populations (Calanus helgolandicus, Centropages typicus, and
Euchirella rostrata) in the Ligurian front; juveniles account for the increase and show a patchy
distribution. Aduits are absent (E. rostrata) or are distributed independently of the hydrological

- features (as C. helgolandicus). The population structure sows that each patch corresponds to a
different cohort (C. helgolandicus) or population (E. rostrata) without mixing. The distribution of
adults and juveniles varies with the annual cycle. Indirect evidence suggests that ontogenic migra-
tions are responsible for the distribution in the Ligurian front. The persistence of spatial patterns
during the observations despite the displacement of the hydrological structure implies active swim-
ming behaviour. Pleuromamma gracilis and Cavolinia. inflexa, which show active diurnai vertical
migrations, are distributed independently of the front. Thus we observe the superposition of multi-
scale spatial patterns. The different response of'each species to the same environment, particularly in
the front, is an example of the predominant role of biological factors in spatial patterns.

3.2.1 = INTRODUCTION

THE Ligurian Sea is the northeastern part of the western Mediterranean bounded by the
“French coast (Provence, Corsica) and Italy. The surface circulation in the area is the eastern
part of the large cyclonic circulation in the northwestern Mediterranean Sea (HOPKINS, 1978;
LacoMBE and TcHERNIA, 1972). The surface flow, about 100 m thick and 30 km broad. runs
northwestward along the coasts of Corsica and southwestward along the Italian and French
Riviera coasts. The mean speed of the flow is about 0.3 m s™' near the coast. In the central
part of the Ligurian Sea, the mean currents are weak (<0.05 m s—!) and random in direction
(Gostan, 1968; BeTuoux et al., 1982). The hydrological data show that the high velocity
surface current of the peripheral zonet has lower salinity and higher temperature than the
central zone (NYFFELER et al., 1980). Earlier studies indicated spring and summer differences
in the planktonic features and primary production between the peripheral and central systems
(JACQUES et al., 1976). NivaL (1976) suggested the contribution of a spring enrichment from a
marginal zone between the penpheral and central zones. High abundance of gelatinous
‘macrozooplankton and micronekton near the ma.rgmal zone and changes of the species com-
position in summer in the oceanic area were noted by Goy and TuIrIOT (1976). Since 1979

* Départment Etudes Océaniques, Centre Océanologique de Bretagne, B.P. 337, 29273 Brest Cédex, France.
T Peripheral is preferred to the term coastal, which is reserved for the zone ecologically influenced by the
proximity of the coast. The coastal zone is typicaily 5 km broad in this narrow shelf region.

469
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hydrological and biological fine scale structures and their relations have been studied in the
area (PROLIG program) from continuous horizontal collections and vertical proﬁ]es at sta-
tions 6 km apart. A hydrological front, located roughly above the 2000-m isobath, is always
observed in March near the French Riviera coast (PRIEUR, 1979, 1981; PrIEUR et al., 1981)
(Fig. 1). The present paper deals with the relatlons between this hydrological structure and the

distribution of zooplankton. ‘

The distribution of organisms determines the comcxdence of food and consumers, which is
a first approximation of the poténtial food supply. Patchiness of zooplankton will enhance the
growth or survival of populations under heterogeneous physical environmental conditions

(SteeLE, 1978). There is little knowledge concerning basic causes of distributions of
* zooplankton populations, although in oceanic areas spatial patterns in zooplankton popula-
tions are explained partially by biological interactions (Haury and WiEBE, 1982).

In coastal areas physical features generally appear to be the principal cause of the observed
distributions (HAURY er al., 1978). Examples of zooplanktonic accumulation in oceanic fronts
were given by STEELE (1978) and HERMAN er al. (1981).

Our observations in the Ligurian front emphasize the major role of biological factors in the
appearance and maintenance of specific spatial patterns for copepods. If juveniles of Calanus
‘helgolandicus and Euchirella rostrata are distributed in relation to the hydrological frontal
structure, aduits and others species with similar morphological features are independent of the
structure, which would not be expected from the purely dynamic process of accumulation by
the convergent current. The population structure is analyzed to emphasize the influence of life
cycle phases on the response of the organisms to the dynamic features of their environment.
Other factors, such as swimming behaviour necessary to the maintenance of the spatial
distribution, and the role of physical aspects of the environment will be discussed.

3.2.2. ~ MATERIAL AND METHODS

Observations were made during the PROLIG cruise (March 1980) in an area of 1000 nm?
in the Liguro-Provengal Basin. The area covers the shelf break and the region offshore. The
cruisetracks and zooplankton record positions are summarized in Fig. 1. Records were
obtained from a modified high-speed Hai sampler (500-um mesh) connected to a pump (tube
Hai pump, THP). The Hai is described by NeLLEN and HEMPEL (1969) and BoucHER and
Tair10T (1972). Mean volume of in situ filtered seawater was 7 m?® min—! at 5-kn speed. In the
-modified THP, the net is connected to an onboard peristaltic pump (Delasco) by a 3-cm
diameter, armed rubber hose. The delivery rate of the pump is 24 | min~'. The samples are
continuously transferred on board to allow better spatial resolution. The volumes pumped,
used only to transfer the organisms on board, are con51derably less than in usual pumping
systems (MILLER and JuDKiNs, 1981).

The flattening in the peristaltic pump is not complete, so organisms flow through the
. interstices without damage. For example, fragile organisms such as Ctenophores, Siphono-
phores, and fish larvae and eggs are not injured. ‘

Flow pattern was checked in the testing pool at the COB (Centre Océanologique de
Bretagne, Brest, France) and ISTPM (Institut Scientifique et Technique des Péches Maritimes,
Lorient, France). The main observation was an acceleration of the flow at the end of the net
due to the pump. The quick transfer of organisms reduces thexr accumnulation at the end of the
net, which causes mesh clogging.

The transfer time through the hose was tested by injecting Artemia saling (adults and
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juveniles). The measured delay is close to the theoretical time of 154 s for 100 m of hose. The
mean value of organism dispersion, defined as the time for recovering all organisms injected
at one time, was 15 s. The characteristics are similar to those found by Mackas and OWEN
(1982) in a study of pump sampling system resolution.

The THP is towed at 5§ kn. Sampling depth for all tows was fixed at 14 m and verified by
reading a time-depth recorder (Benthos Inc). Pumping of sampled organisms from the THP
was. integrated over 5 or 10-mn periods, using a small deck concentrator so that the animais
in each sample came from a column of water 0.78 or 1.56 km long.

Physical and chemical parameters of the environment were recorded from a sunultaneously
towed multi-captor probe described by PRIEUR er al. (1981). Temperature, salinity, and
scattering coefficient were measured in situ. Light scattering coefficient is considered to be an

_index of the total amount of fine suspended particles (<20 pum). The immersed pump gives
water for continuous analysis of fluorescence, dissolved oxygen, and nutnents (BELLUAU et
al., 1982).

Zooplankton were 1denuﬁed and counted under a bmocular mxcroscope Copepods were
identified to species except for Clausocalanus genus, which were separated into three classes
(A, B, and C) according to size. Copepodite stages were determined by anatomic criteria -
described by Gaupy (1962) for C. helgolandicus and according to numbers of swimming legs

~and abdominal segments for E. rostrata. Gaupy (1972) and Razouts (1972) discussed the -
mensuration choice, the discrimination criteria, and the methodology for population analysis.
~ Significant subsamples for size measurements were calculated according to BOUCHER (1982a).

3,2.3 = PHYSICAL FEATURES OF THE LIGURIAN FRONT

The main features and some information on the nature of the Ligurian front in March
1980 are given in an unpublished report by Prieur (1983). The front is marked by a
horizontally sharp salinity gradient between the peripheral zone (S = 37.95 x 10-%) and the
central zome (S > 38.30 x 10~?) (Fig. la). The surface low-salinity water (density
p=1028.65kgm™") is 150m thick near the coast. The vertical density gradient is
<5 x 10~? kg m~?* per 150 m. The central surface water (p > 1029.00 kg m~?) is also weakly .
stratified (dp/dz < 5 x 10~2 kg m~* per 300 m). Toward the coast, isopycnals plunge from
" the central zone at a rate about 100 m per 10 km (vertical slope 1%). As the temperature in

March is approximately uniform (13 + 0.3°C), the surface salinity gradient is representatwe
of the density gradient in the surface layer.

~ The front is between the 38.00 and 38.20 isohalines but there are also sxgmﬁcant gradients
_ between 38.20 and 38.30; the frontal zone is delimited by the 38.20 to 38.30 isohalines.
Further offshore the central zone is divided into two subranges, a marginal zone near the
frontal zone where salinity varies between 38.30 and 38.45 x 10~3 and the homogeneous
central zone, where salinity is almost uniform and higher (S =-38.40 x 10-?). - ,

The maxima of fluorescence, ‘considered to be an index of the algal biomass and local hxgh

nutrient concentratxons, are inside the marginal zone (Fig. 3). The homogeneity of physical
_ parameters allows this zone to be enriched in nutrients by vertical advection, probably
induced by the fronts. In addition to the locally upweiled watcr there are small areas where
surface water downwells and carries part of the algal biomass with it. Detailed dynamic -
structures in the frontal and marginal zones are also intricate, as indicated by the meanders of
the front (PRIEUR, 1981; PRIEUR et al., 1981). ~
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3 2 4  SPATIAL DISTRIBUTION OF ZOOPLANKTONIC POPULATIONS IN RELATION TO
HYDROLOGICAL FEATURES

‘Thirty four taxa were identified. The copepods are represented by C. helgolandicus,*
Neocalanus gracilis, Clausocalanus type A,* B,* and C,* E. rostrata,* Euchirella
 messinensis, Euchaeta spp., Temora stylifera, Pleuromamma gracilis,* P. piseki, Centropages
typicus,* Lucicutia spp., Candacia armata, Acartia clausi, Oithona spp.,* Oncaea spp.,
Euterpina acutifrons, Sapphirina spp., Corycaeus spp., and undetermined copepodites.* The
_other groups are Cladocerans, Euphausids (Calyptopis,* Furcilia* and Mpysis stages),
~decapod larvae, Amphipods, Isopods, Crustacean nauplii, Echmoderm Iarvae, the Pteropod
Cavolinia inflexa, salps, fish larvae and eggs.

On a large scale the planktonic populations are distributed in close relation to the
hydrological features. The relation has been studied through Principal Components Analysis
(PCA). Only the taxa designated by an asterisk were retained for the PCA because of their
high abundance or their frequent occurrence in the samples. A log (x + 1) transformation was

~ used to stabilize the variance and reduce high absolute values of counts as compared to
hydrological data. The variables are centred and reduced. The analysis allows one to define
observation groups (symbois in Fig. 2) according to similarities in faunistical composition and
hydrological features. The unitary vectors are projected on the first factorial plan to help
interpretation of principal components (LEBART et al., 1979). The main results are presented
in Fig. 2. The first three principal components extract 70.56% of the variance. The first com-
ponent (39.77% of the variance) separates the observations from the central water with high
salinity (>38.40 x 10~*) and den51ty from those of the coastal water with low salinity
(~37.80 x 10~%) and density.

The second component (extracted variance 17.46%) is defined by fluorescence, light
scattering coefficient, and for a minor part by variations in the fraction of zooplanktonic taxa.
Observations in the frontal water are separated from those in the coastal water by this second
component. The coastal area is characterized on the one hand by minimum salinity, density,
turbidity, and fluorescence and on the other hand by increasing fractions of Clausocalanus
type A, Oithona spp., and undetermined copepodites. The frontal area is characterized by
maximal values of the scattering coefficient and fluorescence. The higher densities of popula-
tions studied are associated with this area. ,

Differences in groups of observations are introduced by variations in the fractions of some
species, particularly E. rostrata and P. gracilis. : '

Pleuromamma gracilis appears to be independent of the first factorial plane (components
1-2). The species is more closely linked (r=0.45) to the third component (13.22% of
variance). On the 1-3 plan the variable is in opposition to the other variables. This
corresponds to a partition in night samples and day samples as shown on the 1-2 plan (Fig. 2,
black dots). The abundance analysis shows that P. gracilis;, known to be a strong migrator, is
only present in the night samples and is always absent from the day samples. A second
species, C. inflexa, shows the same migration towards the upper layer at night, where it is
absent during the day. The species was not included in the analysis because its occurrence -
was limited to some parts of the records, which were always in the coastal zone. No notice-
able migrations were found for the other analyzed species as shown also by the PCA analysis;
P. gracilis and C. inflexa were the only two migrators.

The PCA analysis leads to the three separate hydrological systems, coastal, frontal, and
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and observation groups (same symbols) in the first factorial plan (LEBART er al. 1979). (Sal.

Salinity; Den, Density; Dif, Scattering coefficient; Fluo, Fluorescence; Oxy, Dissolved oxygen; Cal,

Calanus helgolandicus; CLA, CLB, CLC: Clausocalanus A, B, C; Euchi, Euchireila rostrata;

Pleuro, Pleuromamma gracilis; Centro, Centropages typicus; Oitho, Oithona spp.; Cop, undeter-
mined copepodites; Calypt, Calyptopsis; Fur, Furcilia.)

central. Different zooplanktomc populations are associated with these hydrological
structures. They are characterized by their total numbers and the fraction of species present.
Globally -high densities of C. helgolandicus, Clausocalanus B and C, E. rostrata, and C.
typicus occur in the frontal zone. The abundance of these populations decreases in the coastal
and central waters. Euphausid larvae and Clausocalanus A are more abundant in the coastal
water. No particular species is associated with the central zone characterized by a genera.l
decrease of population densities and the disappearance of coastal taxa.

The spatial structure of the populations'is the dominant result of PCA ordination, wl'uch
:separates peripheral, central, and coastal zones. The partition is- shown by the opposition
between salinity-density and the population abundances along the first.component. The
increase of population densities separates a third group, which corresponds to the frontal
boundary of the first two systems. Hydrological parameters are not very discriminant for the
frontal group because of the high variability of temperature, salinity, and ﬂuorescence in this
area of sharp gradients.

Another type of analysis will now be used to solve the above question. The considerable
increase of density for some species in the frontal zone (from 10 to 150 individuals m—?) is
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clearly shown by simultaneously plotting the variations of number of individuals, salinity, and
fluorescence for different ship tracks crossing the front (Fig. 3). To eliminate the effect of rela-
tive abundance variations, we used the frequency of occurrence, which is the ratio of the
number of individuals in a sample to the total number of the same species recorded along the
ship track. For each of the records we observed the succession of three situations: peripheral
water with low salinity, frontal water with a sharp increase of salinity and a first fluorescence
maximum, then a marginal zone with higher, constant, salinity and a second fluorescence
maximum. The sharp gradients observed in the front are representative of the complex
vertical and horizontal movements of the area (PRIEUR, 1981). This representation emphasizes
the continuous increase of the three popuiation densities analyzed when crossing the front.
This corresponds to a patch centered on the frontal area overlapping the peripheral part for C.
typicus and the marginal part for E. rostrata. There is no strict concordance between the
distribution of the patches for the three species. The thermohaline gradient appears more or
less sharply depending on the orientation of the ship track. Its width varies from 5 to 8 km.
Calanus helgolandicus patches are more concentrated and their mean width is 4 km. The
phytoplankton patches (detected by increasing fluorescence and turbidity) are localized in the
marginal zone at the end of the increasing salinity and there is no co-occurrence of maximal
zooplankton and phytoplankton densities.

The juveniles of the three species account for the increasing densities observed in the frontal
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area. Such an increase of abundance has been shown in the shelf break south of Nova Scotia
by HERMAN et al. (1981), who suggested that convergence is a possible transport mechanism
that results in an accumulation of C. finmarchicus and small copepods. The hypothesis of a
physical transport implies that populations in the front are issued from neighbouring areas
and consequently their demographic characteristics should be similar or compatible with the
time evolution. In the next section we study this problem by an analysis of size and demogra-
phic structure of some copepod populations.

- CALANUS HELGOLANDICUS POPULATION STRUCTURE RELATED TO THE FRONTAL AREA

‘Distribution of developmental stages

~ Individuals were counted for each copepodite stage CIII, CIV, CV, and CVI or adults.
Abundance of each stage is plotted with salinity and fluorescence variations. Three successive
records are summarized (Fig. 4) at, respectively, 4 and then 14-day intervals (stage CIII with
very low abundance is not represented). Copepodites CIV and CV are responsible for the
increasing abundance in the frontal zone. Their numbers decrease in the peripheral zone. On
the contrary, adults (CVI), which have a lower abundance, do not. show such an mcrease and
their distribution is more or less uniform in the area. ;

Although CIV and CV show the same general variations there is no strict spatial relation
between the abundance of the three stages. More precisely the peaks with the same variations
of abundance for CIV and CV (A101, 105; B32, 43; E159) alternate with peaks where the
variations are opposed (A103, 109; B37, 45; E156). The resuits are similar for all records
obtained during the cruise. The differences in the spatial distribution of the three stages are
expressed by variations of their relative frequency (ratio of the abundance of each stage to the
total population in each sample, Fig. 5). Adults are frequent in the coastal zone where they
constitute 30% of the population. This high fraction is introduced by the decrease of
copepodite abundances, but the total number of adults does not change markedly between
coastal and frontal areas. On the contrary CIV and CV are dominant in the frontal area,
where we observed alternatively samples with dominants CIV (Fig. 5, samples: A101, B37,
E153) and others a few kilometers away, with CV dominants (A 103, B32, E156). Each patch.
had a width of 1.5 to 3 km. Such differences between the patches can be regarded as a
juxtaposition of populations differing by their age (as the fracnon of copepodlte stages)orasa
differential distribution of developmental stages.

Size criteria are used to compliement the analyses of demographxc structures to c¢hoose
between the two hypotheses. The size (cephalothoracic length) of the copepods is related to
environmental conditions (temperature, available food, etc.) and the species body size of the
individuals during their growth (Vipar, 1980a,b). Consequently individuals of a cohort
(issued from the same spawning then growing together) will have similar size; on the contrary,
sizes will vary for different cohorts. Determination of the origin of individuals is based on the
" use of the different criteria defined (size, age, etc.) for descnbmg the populauon structure
(GAUDY, 1972; BOUCHER, 1982a)

‘Size analyszs of Calanus helgolandicus

Dlspersmn of the measured lengths is low, ‘which agrees w1th general knowledge for spring
" generation of C. helgolandicus in the Mediterranean Sea (Gaupy, 1972). Measurements were
" made on 3000 organisms from 25 samples. Mean sizes are globally similar for the three
hydrological systems. Values are 1.56 to 1.88 mm for CIV (mean m = 1.67, coefficient of
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variation C.V.=3%), 1.88 to 2.60mm for CV (m=2.20, C.V.=12.4%), and 2.08 to
2.80 mm for aduits. The coefficient of variation of the CV mean size is higher. Size frequency -
histograms of CIV, CV, and CVI are compared among peripheral, frontal, and central zones
(Fig. 6). .

Higher size dispersion of the copepodites V correspond to significant differences in-the size
distributions of this stage for the different patches sampled in the frontal zone: copepodite V
samples in patches with low percentages of CIV are larger (m = 2.24, C.V. = 6.70%) than
those samples in patches with high percentage of CIV (m=2.13, C.V. = 7.0%) (Fig. 6,
frontal area). Copepodites IV from the two types of patches have identical sizes. The similar
sizes with low dispersion of CIV and CVI in the three systems lead me to reject the hypothesis
of two distinct populations and to conclude that there are two cohorts differing in age (CIV .
and CV fractions) and CV sizes in the front. In the peripheral and central waters the cohorts
are not distinguishable. Similarity of size frequency histograms in central and peripheral areas
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corresponds to a mixing of organisms from the two cohorts. Size frequencies and proportions
of copepodite stages did not change during the 20 days of observation (Fig. 6).

The results confirm the differential distribution of juveniles and adult stages of C.
helgolandicus in the Liguro-Provencal Basin. Adults with low abundance are uniformly
distributed in all the area studied, and their distribution is independent of the front. On the
contrary, juveniles are concentrated in the frontal zone. The two. cohorts are separately and
persistently localized in the zone. In peripheral and central water two cohorts are mixed, but
the mixing involves only a fraction of the organisms, as is evident from the very low
abundances observed (Figs 3 and 4). ,

Periodic sampling was carried out during 1981 and 1982 from the N.O. Korotneff from

 Station Zoologique de Villefranche-sur-Mer (France). Calanus helgolandicus disappears from
the area from summer to winter although the front is observed permanently. The return of C.
helgolandicus begins in January, when only the adults are present. The results are similar to
those obtained in the coastal area during 1972 (SEGuIN, 1981). The time—space differences in
the distribution of developmental stages of C. helgolandicus during its bxologxcal cycle
correspond to an ontogenic migration. :

ANALYSIS OF POPULATION STRUCTURE FOR EUCHIRELLA ROSTRATA

The populatxon structure of E. rostrata was also analyzed. The species shows an increasing
-abundance in the front, as does C ‘heigolandicus (Fig. 3). Copepodite stages CIII, CIV, and
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Fig. 7. ‘Variations of developmental stage frequencies (ratio of each stage abundance to the total

population in each sample, in percent) of E. rostrata relative to salinity and fluorescence (F). Varia- -

tions during record A (a) 7 March and E (b) 24-25 March. Size histograms of organisms from
underlined samples are shown in Fig. 8.
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CV were simultaneously present. The copepodites had a differential spatial distribution
characterized by inverse variations of the stage frequencies (Fig. 7). As with C. helgolandicus
there were CIV-dominant patches neighbouring CV-dominant patches without mixing. The
sizes of copepodites differed in the two types of patches, but the differences were maintained
for the three stages (Fig. 8). So we conclude that there were two populations. The populations
~ aged during the cruise as shown by the decrease of the CIII (young stage) frequency and the -
increasing frequency of stage CV. The CV-dominant samples were observed more frequently
at the end of the cruise (record E) than 18 days earlier (record A). Nevertheless the two pop-
ulations were localized separately in the frontal zone. As with C. helgolandicus the two pop-
ulations were mixed outside the frontal zone. Aduits of E. rostrata were scarce and did not
‘increase even at the end of the cruise when the population appeared to be older. Euchirella
rostrata also leaves the upper layer from summer to winter as does C. helgolandicus and
" time~space differences in its distribution also correspond to an ontogenic migration.
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3.2.5 = DISCUSSION

Ontogenic migration and localization

Localization in the Liguro-Provengal front of copepodites of C. helgolandzcus and E.
rostrata appears at a specific period of their life cycle that corresponds to a time phase in their
ontogenic migrations. Numerous examples of such migrations ‘are known for the Calanidae
family. This is the case of C. helgolandicus in the California current (LONGHURST, 1967), C
marshallae from the Oregon coast (PETERSON et al., 1979), and Calanoides carinatus from
the Guif of Guinea (BiNeT and DE SAINTE CLAIRE, 1975). In the Mediterranean Sea annual
time—~space differences in the distribution of C. helgolandicus near the Castellon Coast (VIvEs,
1978) are probably of the same nature. The localization of juveniles in the upper layer during
high primary production periods (upwelling, spring blooms, coastal fronts) is favourable to the
development of the species. Foilowing the scheme of ontogenic migration, patches of
copepodites IV and V observed in the Liguro-Provengal front could result from the in situ
development of juveniles issued from adults appearing in the area in January. Such an
interpretation is reinforced by the observatlon of separate cohorts in the Lxgunan front and

their mixing outside.

.Maintenance of ‘a fixed localization by the cohorts despite the complex dynamics of the
"water masses and the geographical displacements of the front itself implies active swimming
by the organisms. Our observations gave no direct evidence of such behaviour, but it is
theoretically possible. Fine scale ‘displacements are sufficient for maintaining copepods in
upwelling water because of the short distance between up and down-welling water (PRIEUR,
1981; PriEuR et al., 1981), and the speeds of the currents are compatible with the speeds of
copepods. Convergence currents in the area have mean speeds of some cms~! and some
mm s~ for the vertical velocity (GASCARD, 1977). Such speeds arelower;tha.n those reported
for copepods (15 to 30cms™', CLUTTER and ANRAKU, 1968). Such displacements were
suggested for A. clausi, which aggregate in coastal zones with strong tidal currents
(ALLDREDGE and HAMMER, 1980), such dynamic processes could help maintain organisms in
a particular locality, but their influence depends on the behaviour of the organisms. -~

Our resuits indirectly confirm differential propuision by copepods. First, the distribution of
adults is independent of the front in spite of the fact that there are no marked differences
between adult and copepodite swimming capacities and morphological features. Furthermore,
the species localized in the front (C. helgolandicus and E. rostrata) do not have diurnal
vertical migrations although they do so migrate in other ecological circumstances, while other.
species such as P. gracilis, with a wider distribution in the area, do migrate at this time in the
region. The last observation is similar to those of HERMAN et al. (1981), who observed the
disappearance of the diurnal vertical migration of frontal populations south of Nova Scotia.

Origin of the localization and how it is maintained

The observations raise the question of the respective roles of physical and biological
processes in the appearance and maintenance of spatial patterns. At large spatial scales the »
two causes are frequently invoked to explain observed distributions. Transport by currents
associated with vertical migrations explains the maintenance of copepod populations in the
 Moroccan and Mauritanian upwelling areas (BoucHER, 1982b) and in the Oregon coastal
upwelling system (PETERSON et al, 1979; WrosLEWsKI, 1982). In the case of the Liguro-
Provengal Basin such an explanation is consistent with the coastal dlstnbutlon of Cavolinia.
inflexa and the offshore distribution of P. gracilis.
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At fine scales, observed spatial distributions are generally explained by dynamic features as
direct causative agents (HAURY et al., 1978). However it is obvious from the observations
reported here that the same dynamic feature does not cause the same spatial distribution for
all the similar species studied. We observed a superposition of large-scale peripheral and
central distribution with a fine-scale frontal localization. The spatial distribution of copepods
in relation to hydrological structure differs with species and development stage. Such a muiti-
scale response demonstrates that the biological state and behaviour have a preponderant
influence on-the localization. If the physical characteristics of the front play a major role, its
dynamic influence is ewdently secondary in. favourmg or inhibiting the persistence of spatial
; dlstnbunons. :
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3.3 - Analyse des processus biologiques a l'échelle annuelle

Un des objectifs de cette etude est de verifier l'interprétation de

la localisation des populations de Calanus helgolandicus et d'Euchirella

rostrata dans le front liguro-provengal comme une phase partiéuliére' du
cycle annuel de ces espéces. Cependant, cet objet peut &tre geénéraliseé aux

cas des autres especes :

Les especes perennantes de cette reglon conservent—elles tout l‘annee
les distributions spatiales observees au printemps ?

Quelles sont les distributions des especes hivernales ? ,

\ Existe-t-il des diff_érencés d'influence de 1'hydrodynamique au cours

de 1'annee ?

Des enregistrements en continu des. ‘populati‘ons»zooplanctoniques ont’
ete reallses le long d'une radiale perpendlculalre a la cote et coupant les
‘sStructures frontales. Ces enreglstrements repetes a caurt intervalle
(< 5 h) ont ete realises a differentes saisons pour estlmer a la fois la
reproductibilité des distributions spatiales a petite echelle et leur évo-
lution au cours de l'année. La serie compléte est constituée de comptages
d'abondances d'une centaine de taxons, pour deux series de 60 a 70 prele-

vements successifs, répetés a 5 reprises entre juin 1981 et -fin mars 1982.

L'extraction de l'information contenue dans cette masse importante de
donnees a ete realisee par l'utilisation conjointe de traitements statis-
tiques: (analyses en composantes principales) et de cl’as;siques traces de
courbes de variations d'abondances en fonction du temps et de l'espace. Ces
differents traitements ont eté conduits indépendamment les uns des autres.
Ils incluent tous, a differents degres, une part de subjectivite due a .
l'intervention de. l'analyste dans le choix de la methode d'analyse, des
preétraitements et/ou des transformations de données. Ce travail a oté
realise en coopération avec F. IBANEZ pour les traitements mathématiques et
L. PRIEUR pour les aspects hydrologlques et hydrodynamiques. La publlcatlon
commune (annexe n° 7) detaille les technlques utlllsees leurs interets et
leurs limites. La discussion critique des operations successives permet
d'apprecier la confiance que l'on peut accorder a l'une ou l'autre de ces
analyses. Dans le cas de cette étudé, la coherence réciproquedes inter-
prétations et la convergence. des resultats fournissent un critere supple-

mentaire d'appreciation. .
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3.3.1 - Analyse "classique" des données biologigques

Quelques especes de copepodes telles Neocalanus gracilis, Nannoca-

lanus minor, Eucalanus spp., Euchaeta sp., Pleuromamma abdominalis et

P. robusta présentent une augmentétion de leur abondance entre les deux
series de prelevements effectuees a l'aller et au retoﬁr de la radiale (de
0a quelques dizaines d'individus par m3) . Elles ne sont'présentes‘ dans les
prélévements que la nuit. Cés variations 4'abondance entre le jour et la
nuit sont e‘xpliquées par des migrations nyc‘thémérales, combortement connu
pour ces~espéces (MAZZA, 1963, 1968 ; HURE et al., 1974).

Pour les autres taxons, les variations d'abohdances le long de chaque
enregistrement sont tracees en regard des caractéi‘istiques dynamiques :
kdensité moyenne intégrée‘ sur cing minutes et nature de la structure dyna-
mique. Ces courbes sont etablies pour chacun des dix enregistrements ou le
taxon est‘représ'enté.‘ Lk'ana'lyse’;de ces courbes révél'e‘pour chaque espéce
des différences ’saisonniére‘skd'abbndam:e et une distribution en agrégats

(figures 2, 3 et 4). Ces agrégats ont une dimension perpendiculaire a la

cote de 4 a 7 km. Temora syiifera (figure 2) est un exemple d'espece

cotieére. Cette espéce' n'est pr_‘ésente qu'en automne et au début de l'hiver.
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Flgure 2 - Varlatlons d'abondance (po:l.ntllles) de Temora styllfera en

relatlon avec les variations de dens:.te (tralt pleln) le long
d'un profil horizontal (les prelevements successﬁ's correspon-
dent chacun a 750 m de trajet). Lés pointé remarquables de la
structure hydrolqgiq‘ueksontk indiqués’ pér des traits ou des
fléches verticales. Seuls figureﬁt’ les pr‘ofils‘cate - large de
novembre (b) et retour (b'), de janvier (éSte‘ - large (C) et

retour (C'), T. stylifera était absent dans les autres enre-

gistrements (BOUCHER et al., Annexe 8).
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Sa distribution est limitee vers le large pér la premi@me divergence D1. La
présence d'individus au-dela de cette limite n'est observée que pour un

enregistrement mais en abondance tres faible (< 5 ind.m 3‘).

Les plus fortes concentratlons sont observees en novembre et
Janv1er a la frontiere PF des zones perlpherlque et frontale. Cette
distribution est conservée en mars bien que les concentrations observees

’ soient plus faibles a cette perlode.

Les abondances les plus fortes (450 ind.m 3) de Calanus helgo landlcus- ‘

- sont locallsees dans la zone marglnale et a proxlmlte de la divergence
profonde (flgure 3) Les distributions spatiales de cette espece ne sont
pas conservees aussi strictement au cours de l'annéee que celles de

T. styllfera. Quelques individus sont presents dans la zone perlpherlque Bn
3

hlver (de 80 ind.m 3 en Janv1er a 15 ind.m en mars). Toutefois, ces indi-
vidus ne representent qu'une faible portion de l'ensemble des individus: ‘de

l'espece presents sur la radiale.
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Figure 3 - Meme représenta‘tion que la figure 2 pour Calanus helgolandicus.

Les dates de chaque enreglstrement 10 juin, 3 novembre, 10
janvier, 3 et 30 mars sont symbolisees par les lettre de a ae
pour les radlales parcourues dans le sens cote - large et avec

un "'" pour le parcours retour. C. helgolandlcus etait absent en
novembre (BOUCHER et al., Annexe 8)



121

La distribution spatiale d'Acartia clausi (figure 4) est plus
- variable avec les saisons que les deux précédentes. Pour la plupart des
enregistrements, les pics ‘d'abondaﬁce sont observes au debut de la zone
frontale jusqu'a la premiere divergence. Céci est particulierement evident
au printemps (mars-avril), saison ou les abondances absolues les plus
élevées sont observees. Cependant, des pics secondaires peuvent etre obser-

vés a l'extremité de la zone frontale pres de la divergence profonde D2.

ACARTIA

NUMBER OF INDIVIDUALS PER 5m3 ————

DENSITY

-'FigUPe 4 - Méme représen‘tation que les figures 2 et 3 rhais 'pour Acartia
clausi. (BOUCHER et al., Annexe 8). ' .
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La distribution spatiale, les relations avec la s‘tructu:'e physique et
les variations lsaisonniéres pourraient etre analysées ainsi pour les dif-
ferents taxons. Une telle analyse serait fastidieus,e pémr le lécteur et
comporte des risques de biais d'interprétation. Des traitements mathéma-
tiques ont eté utilisés pour definir des types de distribution, classer les
sources spatiales et temporelles‘ de variations et analyser les relations
entre structures physique .et biologique. Il é‘tait cependant nécessaire,
avant d'exposer le résulfat, de ces traitements,‘ d'illustrer d'une part la
nature dés donnees biologiques originales, et d'autre part la robustesse
des variations observées. Pour ce dernier point en particulier,~ si des
maximums d'abondances sont observes pour chaque enregistrement et associes
a des structures physiques pafticuliéres, il existe néanmoins des individus

qui echappent a ce modele de distribution.

3.3.2 - Analyse en composantes principales

Les donnees originales sont constituées de séries chronologiques de
50 a 70 préelévements obtenus sur une radiale parcourue en aller et retour a
cing périodgs de l'année, soit dix series. Aprés transformation logarith-
mique des donnees originales, un lissage (méthode des points hauts et bas,
IBANEZ, 1983, 1984) est utilisé pour reduire le bruit sur chaque série .
chronologique. Cl';acune de ces series est ensuite soumise a une analyse en
composante principale (ACP) pour réduire le nombre de variables indepen-
dantes. Dans l'espace reduit des deux‘premiéres composantes de chacune de
ces ACP, des groupes de taxons sont definis. Pour chacun de ces groupes,
une nouvelle variable composite appelée variable-type est formée a partir
des abondances cumulees des taxons qui contribuent a la definition du‘

groupe.

Une ACP globale est ensuite realisée sur l'ensemble des variables
types ainsi definies (cf. détail de la technique, annexe publiCation n’ 7).
Les 98 descripteurs biologiques (taxon, date et parcours aller ou retour)
sont ainsi reduits a 39 variables types. La variance totale extraite par
les deux premieres composantes dépasse 90 %. Les correlations entre varia-
bles types et les deux premieres _composantes (axe 1 : 78,7 %, axe 2 :
11,5 % de la variance totale) ‘sont resumees figure 5 : néuf groupes

distincts sont definis. La répar’titiqn des descripteurs biologiques en
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variables-types et leur partition dans les neuf groupes résultant de 1'ACP
globale sont résumees dans le tableau 1. Une nouvelle variable type,
abondances lissees cumuléeé pour l'ensemble des taxons composant un groupe,
peut etre associée a chacun de ces neuf groupes. Sa variation le long de la
- radiale resume la distribution moyenne d'abondance des taxons inclus dans -
‘le groupe correspondant (figﬁre 5). '

Les variations de type de distribution entre les groupes sont la
caracteristique principale deduite de cette analyse et les groupes definis
sont numerotés de 1 a 9 suivant l'extension vers le large de leurs maximums-
d'abondance. Le premier axe séparé les groupes de taxons qui ont des pics
d'abondahces aux extremites (c5tiére ‘ou vers le large) de la radiale, comme
le groupe 63 par exemple, de ceux qui ont des abondances maximales dans le
milieu de cette radiale (G6). L‘e’ second axé divise les groupes de taxons
suivant leur ‘localisationkc‘atiére (G1, G2 et ;GS)‘ ou hauturiere (G7, G8,
G9). Le groupe 4 se trouve a l'origine des axes. Ce descripteur presente
trois piés'd'abondance situes respectivemént au début', au milieu et a la
fin de la radiale. | | |

Ainsi, cette analyse groupe d'abord les taxons suivant leurs carac-

tét'istiques de répartition horizontale.
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Figure' 5 — Résultats de l'analyse en compbsante principae générale
| projection des 39 variables tYpes‘ dans le plan des deux premiers
axes. La signification des codes 1 a 39 est détaillée dans le
tableau 1. Les groupes de variables types définis, entoures. en

trait plein, sont numerotées de Gl a G9 (BOUCHER et al., Annexe 8).
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Tableau 1 - Liste des taxons composant les neuf groupes définis par

JPCA groups

Group

 Group

Group

Group

Grbup

Group

.Group

. Group

Group

1

2

3

4

7.

8

9
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sont des variables types définies par des ACP partlculleres
le type d'enregis-

trement, cote - large (S) ou retour (R) et le numero d'iden-

tification sont dans la colomne de droite (BOUCHER et .al.,

Annexe 8).

Pattern variables

Acantia, Eum, Oithona

Conycaeus, Cladocerans, Echinoderms,

.Clauso. C.
Clauso. B., Clauso. c.

Cladocerans
{ Terora, Candacia, Co)LycaauA

Cladocerans, Centropages , Chetognaths

{ Temora, Candau'.a, Conycaeus,

Cladocerans, Eutanp&na ’ Chetognaths

Centropages

{Ae_a/utuz Temona, Candacia,
Cornycoeus

{Cofu;caeué Oithona, C!;au.ao B
Calanus

{Acatha Echinoderms, Centnopageé
Clauso.A., Clauso.C., .

Acgrtia

Cladocerans, Echinoderms

‘ {Acmtw. Centropages, Cladocerans

Echinoderms
Eutenpina, Conycauw ;

CLauso.C.
- CLauso.B., 0ithona

Centropages

- Oithona, Acantia ,
Acantia, Cladocerans
O0ithora, Clauso.A.
Oithona, CLauso.A., Clauso B.
Temona, Candacda
Acarntia, Oithona, Echinoderms

{Centnapagaé Cladocerans, Clauso.A.,

Clauso .B., Clauso.C

Acartia :
_ Oithona, CemopageA

Calanus

Clanso A,

Clausc.B. .
Clausa.C., Calanus -

Calanus, Centropages, Clauso.A., B.

Causo.A., Causo.B., CLauso.C.

Centopages

Oithona

Clauso.A., Clauso. B., Clauso.C.
O+thaona, Acarntia, Lentropages
Ctauso.A., Clauso. B., Clauso.C.
Clauso.C.

Catanus, Czaqu A

Cazanu.A ~

- pour chacun des enreglstrements. La date,

Month

April

November
June

}Novémber

}Novémber

January

}January;

}January

}January

* March
March

} March
April

Mérch
March

June
June

June
November

January

January
April

} April

November
March

January
March
‘March

March -

April
June

June

June

June
November

November

January
March
" April

Rerourd

wm n

! mwHwunwuwx"n W WH O W uvun W

(7] " wywmn i wn

LR

-l'analyse en composante principale generale. Les descripteurs

Code

39

11

12

15
18
20
22
23
24
29
33
35

30
31
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- Relations avec les structures physiques

Dans le plan defini par les deux premieres composantes de 1'ACP
globale, la projection des observations conserve la succession spatiale et
correspond grOssiérement a une courbe en Z caracterisee par quatre
inflekions (figure 7). Ces points'd‘inflexions,‘définis a partir de la
structure bidlogique, coincident avec la position des limites des compar-
timents hydfddynamiques (identifiéé‘indépehdamment par la moyenne arith-
métique annuelle des numeéros d'ordre d'observation le long du.trajet). Les
poSitions moyennes des discontinuites physidues sont en colncidence avec
les points d'inflexions de la structure biologique (figure 7). Chacun des
compartiments dynamiques tels que définis (cf. chapitre 4.1.3) correspond a
une cellule de convéction et contient un des points d'inflexions de la
structure biologique. Compte tenu de la signification de cette structure
biologique, abondances minimales ou maximales d'un groupe de taxons; les
variations des groupes faunistiques définis le long du transect coIncident

avec les limites des cellules de convection.
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Figure 7 - Projection des 52 observations dans le plan des deux premiers
axes definie par 1'A.C.P. généralevdes abondances des taxons
observees pour les cing enregistrements analysés. La position
moyenne des points remarquables de la structure‘hydrologique est
definie indépendamment des données biologiques (BOUCHER et al.,
Annexe 8). o : '
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- Importance relative des sources temporelles\et spa-

tiales de variations

L' ACP globale classe les taxons suivant leurs répartitions hori-
zontales d'abondance le.long de la radiale. Ces types de distribution
coincident avec les structures hydrodynamiques. Dans cette analyse, les
variations saisonnieres apparaissent comme un échange des taxons entre les
groupesbde types de distributions auxquels ils appartiennent. Une analyse
de variance est utilisée pour tester la significativite des variations de

distribution spatiale en fonction du temps.

Jun. Nov. - Jan. Mar. Apr.  z/n

s S R S R S R s R
Euterpina 0 0 0 2 0 0 0 0’ 1 1.7
Coryeacus 00 2 2 2-2 0 0 2 1 1.8
Chaetognatha 0. 0 2 2 0 0o 0 0 0 o0 2.0
L.Echinoder. 0 O 0 0 0 2 2 2 5 1. 2.4
Cladocera 205 2 2 00 2 2 5 1 24
Temora 0 .o‘ 2 2 2 5 0 0 0o 0 2.7
Candacia 0 0 2 2 2 5 0 0 0 0 27
Acartia 5 5 6§ 9 2 2 2 2 5 1 3.9
Centropages . 9 4 2.9 2 2 -6 2 5 7 4.8
Oithona 5 9 5 9 5 2 6§ 3 5 1 5.0
Clasoc.c 8 9 2 9 9 2 7 3 5 1 55
Clausoc.B 8 9 2 9 5 2 7 3 5 7 5.7
Clausoc.A 8 9 5 9 5 2 7 9 5 7 6.8
Calaus 0 O 0 0 7 2 7 9 9 7 6.8
n 647 3.058 4.32.3 5.13.9 4832

Tableau 2 - Numéro du groupe dans lequel figure chacun des 14 taxons ana-
lysés suivant la saison  (mois) et l'enregistrement S ou R,
tabieau‘l. La moyenne arithmétique des’liénes et deskcolonnes
est donnee respectivement dans la derniere colonne et ligne.
Les zeros ne sont pas pfis en compte. Les téxons sont classes
suivant leur distribution'caractéristiqué de la cote vers le
large (augmentation des moyennes par ligne) (BOUCHER et al.,

Armneze 2).
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Les données'soumises a l'analyse de variance sont les numéeros du
groupe defini par 1'ACP globale dans. lequel est placé chaque taxon pour
chaque mois d'observation. Le numero de ce groupe augmente avec la distance
a la cote du maximum d'abondance des taxons qui le compose et correspond
ainsi é un cddage de la distance a la cote de son pic de répartition. La
répartition des taxons dans les neuf groupes definis par 1'ACP globale et
les variations suivant le mois d'observation sont resumees dans le tableau
2. La moyénne arithmetique de chaque lignekcorrespond a un indice de la
localisation du pic d'abondance le long de la radiale au cours de l'année.

Les taxons sont rangés dans l'ordre d'éloignement croissant de la cote.

La distribution~spatia1e des taxons le long de la radiale varie
Significativement'entre les taxons et entre les saisons tandis que les
variétions de distribution d'un taxon entre les observations aller et
retour d'une meme radiale ne sont pas significatives devant les variations

saisonnieres (tableau 3).

Source of : B Degrees of F-Test Probability

variation ffeedom level
total ' 129

Taxa ; 12 | 17.97 *
Seaward - Return : 1 A 0.28

Seasons 4 3.39 *
Taxa x Seasons o 48 5.07 **
Taxa x S - R 12 3.59 o
Seasons x S - R 4 8.66 *
Residual 48

- ** . variations are significantly different at the 1% level.

* : variations are significantly different at the 5% level.

Tableau 3 -~ Analyse de variance pour trois sources de variations : taxon,
date et type d'enregistrement. Le nombre de degres de llberte

le reésultat du test F et du seuil de significativite sont
résumés (BOUCHER et al., annexe 8). :
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3.3.3 - Analyse en composante principale des correspondances

Une analyse des correspondances permet le traitement simultane des
deux types d'informations qui viennent d'etre definis : colncidences entre
la répartition spatiale de groupes de populations planctoniques et la

structure physique, variations saisonnieres de ces colncidences.

La radiale est divisée en six compartiments hydrodynamiques. La zone
peripherique est retenue au lieu de la zone cotiere (de la cdte a LC) a
cause des manques de connaissance sur la convergencekC" et de la simili-
tude des observat;ions dans -cette région. La zone marginale"(‘C‘—Dz) est
divisée en deux zones suivant leur proximité avec la convergence (C-FC) et
la divergence profondé (FC-D2). Les abondances brutes des ta#ons sont
»divi’sées en series correspondant a chacune de ces zones hydrodynamiques
pour chaque serie de prelevement. Les données d'abondance des enregistre-
ments aller et retour sont moyennées, conformément aux résultats de 1'ana-
lyse de variance indiquant l'absence de variations quotidiénnes ‘devant. les
variations saisonnieres. Ainsi, dans chaque compartiment hydrodynamique,
‘l'abondance moyenne de chaque taxon correspond a la'somme'vdes abondances
observées a l'aller et au retour pour chaque mois d'enregistrement, divise

par le nombre d'observations.

L'ordination des 50 variables biologiques (14 taxons et 5 periodes
’d'observations moins les valeurs ‘nulles) est schematisee par les figures 8
et 9). Les trois premieres composantes extrai‘ent'plus de 92’ % de la
‘variance totale (axe 1 : 66,7 %, axe 2 : 18 %, axe 3 : 7,9 % de la variance
totale). La deuxisme composante sépare les observations des zones cotiere
et péeriphérique (EC-PF) de la zone “marginayle (C-FC, FC-D2). La premiere
composante sépare la zone FC~-D2 de la partie cotiére de la zone frontale
paf rapport a la premisre convergence (PF-D1 et D1-C). La troisieme compo-
~sante sépaf‘e les zones limitées par la divergence profonde, zone marginale
(FC-D2) et zone centrale (D2-EL)’. La premiere divergence Dl apparalt comme
une limite pius faible que la convergence C et la‘ limite PF des zones

; périﬁhér‘iques et . ffontéles . k
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Figure 8 -

Resultats de l'analyse des correspondénces : projection des 50
descripteurs biologiques et des six compartiments hydrologiques
(numerotes de 1 a 6 de la cote vers le large) dans le plan des
deux premiers akes. Le nom du compartiment hydrologique est
superposé dans un rectangle au groupe correspondant de descrip-

teurs. CAL : Calanus helgolandicus ; CLA, CLB, CLC : Clausoca-

lanus A, B ou C ; TEM : Temora stylifera ;" CEN : Centropages

typicus ; CAN : Candacia ; ACA : Acartia clausi ; EUT : Euter-

pina acutifrons :; OIT : QOithona spp. ; COR : Corycaeus spp. ;
CLAD : Cladoceres ; ECH : larves d'échinodermes. |

Les dates sont symbolisées,par le type d'éériture utilise pour
le code des descfipteurs biologiques comme illustre en cartouche

pour A. clausi (ACA)(BOUCHER et al., Annexe 8).
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Figure 9 - Meme représentation que la figure 8 pour la projection des

descripteurs biologiques dans le plan des axes 2 et 3 (BOUCHER
et al,, Anmexe 8), | : ~ ‘
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Les populations zooplanctoniques sont divisées en cing groupes

distincts.:

. les populations éatiéres observees dans la zone peripherique,
. les populations frontales distribuees autour de la divergence D1
entre PF et C,
. les populations de la partie marginale de cette zone frontale
(c-FC), | | | | |
. les populations marginales diétribuées aux environs de la diver-
gence profonde D2,

. les populations centrales au-dela de cette divergence D2.

Ces cing groupes sont numerotes de 1 a 5. Le groupe Gl rassemble tous
les taxons strictement cotiers (larves d'echinodermes, chetognathes,

cladocéres, Temora stylifera, Candacia sp., Euterpina acutifrons et

Corycaeus spp.). En hiver, quelques taxons a distribution printaniere ou

automnale plus hauturiere sont inclus dans ce groupe : Calanus helgolan-

dicus, Clausocalanus, Centropages typicus et Acartia cléusi. Les points du

groupe Gl forment un nuage.étiré dans le premier plan dual : les especes
dont 1'abondance est maximale au printemps se trouvent aux extrémites des
axes. Les taxons rares ou hivernaux sont plus proches de l'origine des

axes.

Le groupe G2, correspondant a la zone frontale PF-FC, est plus homo-

géne. Les taxons qui le compésent Acartia clausi, Oithona spp. et Clauso-

calanus C., sont plus ou moins proches des zones périphérique et centrale

suivant la saison.

Le groupe G3 est situe entre la convergence et la limite des zones
frontale et centrale (C-FC). Il est composé par l'association au printemps

de Centropages typicus et Clausocalanus A.

Le groupe G4 correspond a la zone de la divergence profonde FC-D2'et

reunit la plupart des taxons enuméres jusqu'a présent mais uniquement au

printemps et en eté. Seuls A. clausi et Oithona spp. sont observes en

automne dans cette zone.
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Le dernier groupe G5 est distribue au large de la divergence D2. Il

est constitue de Clausocalanus B. et C. en hiver et C. hg}gglandicus au

. printemps. La divergencé profonde apparaIt comme une limite infranchis-

sabie pour les taxons tels que A. clausi, C. typicus et Oithona—spp.

Cette analyse permet la définition d'une repartition spatiale de tous
les taxons analysés et de leurs deplacements au cours de l'énnée. A
‘l'exception des especes strictement cotieres, toutes présentent une
variation au cours de l'année de la position relative de leur maximum

d'abondance dans les compartiments hydrodynamiques.

En résume, on distingue, pour la distribution des\taxons, trois zones

physiques principales :

. la zone périphérique, limitée par la zone frontale,
. la‘zdne‘frontale, y compris la zone marginale lim}tée par la
divergence profonde, | .
. vers le large, au-dela de la divergence'profdnde, uhe'zone

centfale.

On distinguera deux ensembles de populations zooplanctoniques suivant
qu'elles sont toujours distribues dans le meme compartiment physique
(populations cotieres) ou que cette distribution varie d'une zone a l'autre

au cours de l'annee.

Pour le premier groupe (populations cotieres), la zone periphérique

est un biotope exclusif : la premiere divergence est une frontiere infran-

chissable pour les populations de Euterpina acutifrons, Corycaeus spp.,

T. stylifera, Candacia spp., cladoceres, chétognathes et les larves

d'echinodermes.

Pdur le secdnd groupe de populations, la zone;frontale apparait comme
" le bidtope‘occupé'au printemps, saison de leur abondance maximale. A cette
périodé, le groupe peut;étre divise en deux ensembles : l'un est limite a
la partie cOtisre de ia zone frontale (prés de la divergencé D1), et cons-

'fitué,de Clausocalanus C., Acartia clausi, C. typicus, l'autre est distri-

bue principalement'dahs‘la partie marginale,dé la zone frontale et

‘constitue de Clausocalanus A. et B., Calanus helgolandicus, Oithona spp.
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Aux autres saisons, ces populations sont observées sur la partie de
la radiale qui correspond a la partie de la zone frontale qu'elles habitent
‘au printemps : par exemple, la zone peériphéerique pour A. clausi et

C. typicus, la divergence D2 et la zone centrale pour C. helgolandicus,

Clausocalanus A. et B., Olthona spp. Seul Clausocalanus C. est observe dans

toutes les zones physiques au cours de l'année, mais ce taxon est composé
de formes de petites tailles et inclut les stades copépodites des clauso-

calanides de plus grandes tailles.
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3.4 - Caracteristiques et Variabilité des distributions a petite

_échelle spatio-temporelle 3 le kilometre et la journée

Les capacités techniques de prelevement ainsi que les contraintes de
l'échantillonnage ne permettenf pas d'associer les trois dimensions de
1'espace dans une meme série d'observations. En effet, les phénoménes ne se
manifestent pas a la meme echelle spatiale dans le plan horizontal (dimen-
sion des agrégats superieurs a la centaine de meétres) et dans le plan
vertical (la centaine de metres est l'extension ma,ximum).‘Ainsi, d'une part
les intervalles de temps entre observations augmentent avec les distances a
_parcourir, et d'autre part une discontinuité est introduite entre deux

observations successives suivant la verticale ou l'horizontale.

3.4.1 - Distribution et variabilite dans le plan horizontal

"Trois directions de variatiohs (deux de l'espace et le temps) sont
conc‘ernégs, conduisant a développer un outil mathématique d',interprétationr
En effet, l'kanalyse, en composante principale Se\préte‘ mal 2 une anélyse’"des
" relations entre paramétr{es ‘mesures simultanément 5, petite échelie : les

'observations successives sont dependantes les unes des autres, 1'abondance
~d'un taxon n'est pas strictement corrélée a un péramétre physique et
1t ahalyse. d'inertie donne le meme poids a des infdrmations appartenant a
des échelles différentes ‘donnant un aspect global et statique de la
‘realité. L'analyse spectrale,“par contre, permet de dissocier les diffé-
" rentes 'éche;lles de manifestation des processus bidlogiques‘ et physiques.
Cependant, cette technique implique une condition destationnarité
~difficilement acceptable pour l'etude d'une zone frontale caractérisée par
sa tres forte hétérogénéité. Une methode mathématique particuliére a ete
developpee ‘(coopération avec F. kIBAfNE:,Z,- annexe n° 8). Le principe est
d'utiliser la metrique de distance de corde (ORLOCI', 1978) bo’ur qu“antifiér
la dissemblance entre des ob’s,erVations, en ‘ténant‘ corﬁpte non de l'abondance
absolue des especes (ou des taxons, ou des descripteurs), mais de leurs
proportions relatives. La ,distam:e de corde moyenne e‘ntre des observations
séparées par des intervalles de temps ou d'espace de plus en plus grand
‘definira une fonction qui,ktraduit l'évblut‘ioﬁ de la compositioﬁ d'un
-peuplement suivént ces différences d'échelles spatio—tempore‘l‘les (MACKAS et
SEFTON, 1982 ; MACKAS, 1984). Cette fonction de structure est appelée
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distogramme 1orsqu'ellé est calcul‘ée a partir de la compositior; (taxons,
stades de developpement) des prelevements, variogramme lorsque les varia-
tions abondances d'une seule cat_égorie sont analysées. L'analyse des
distogrammes ou des variogrammes conduit a mettre en évidence des structu~
res spatiales ou temporelles qui sont interpretees en fonction de colnci-
dences avec les variations geéographiques ou temporelles de structure du

milieu.

Une deuxleme approche originale consiste a deflnlr des fonctlons de
structure de populations en fonction de l'echelle de variatiaon d'un para-
metre physique sans prend.re en compte le cadre spatio-temporel. Le choix du
parametre de reférence peut etre orienté par la premiere approche de defi-
nition des échelles spatiales etttemporelles de variétions des structures
de peuplement, ou bien par une hypothese a priori sur le détefminisme dé
ces variations. Dans le cas de cette etude du front ligui‘o—provenc;al ces
deux approches ont eté conduites succe551vement (cf. annexe n° 8) et seule

la deuxieme plus synthethue est 'detaillee ici.

-~ Distribution des populations par rapport aux structures

hydrologiques et variabilite temporelle

La salinité est utiliseée comme traceur des differences de structure
hydrologique du milieu. Au lieu d'intervalles en heure ou en kilometre, on
considere huit classes distinctes de salinite que l'on peut relier a la
classification en. compartiments hydrodynamiques de la région‘frontale.
L'interpretation des discontinu‘ités‘du distogramme (ou du variogramme) de
chaque descripteur biologique (figure 10) est facilitee par la compa-
raison des classes de salinite (38, 20 a 38, 30 dans le front) et‘ de

1'abondance moyenne dans chaque intervalle.

Toutes les populations analysees (exceptee A. clausi) presentent une
abondance croissante dans la zone frontale. Cette variation de biomasse est

similaire pour les deux parcours ‘aller et retour de l'etude. Les disto-

grammes de Centropages typicus (figure 10 4), Calanus helgolandicus (figure

10 e) et Euchlrella rogtrata (figure 10 f) présentent des maximums en zZone

frontale correlatlfs a des maximums d'abondance Dans le cas de C. typicus,

ces caracteristiques sont valables pour les deux trajets : ce sont les.
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et distogrammes de Clausoéa—

(b), de Centropages
de Calanus helgolandicus (e) et d'Euchirella ros-

lanus spp. des larves d'Euphausiacés (c),

typicus (4),

trata (f) en fonction de huit classes de salinite représentées

dans la partie superleure de chaque dlagramme. La partie infé-
‘rleure correspond a la moyenne des logarlthmes des abondances
de chaque espece pour chaque tranche de salinite. Enreg1s—~~

trement cote - 1arge en tlretes et retour en trait pleln. Les

s

38) sont schematl-

- s8es par des p01nt111es verticaux. L' absc1sse correspond aux deux

premleres dec1ma1es de la salinité ; les orddnnées sont en 1oga-k
rlthmes da' abondance au carré multlplle par 10 pour la partle su-
perleure, seule la valeur minimale est figurée pour la" partie

inférieure (Annexe 9.
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stades juvéniles qui dominent dans les essaims par rapport aux stades
adultes en zone frontale tandis qu'én dehors de cette zone ée sont les

adultes. Il en est de meme pour C. helgolandicus au parcours aller : le

maximum d'hétérogénéité en zone frontale correspond a des essaims a forte
proportion de copepodites 4. Ce stade est plus rare dans les essaims situes
en zone marginale. Au parcours retour, les copepodites 4 sont peu repre-
‘sentes dans les essaims (< 1 %) .et, dans ce cas, seule l'augmentation de
biomasse permet de déceler une localisation préférentielle en zone fron-
tale. Cette di_f‘fé'r'ence entre les deux parcours est observée également pour

E. rostrata dont les effectifs, bien que faibles a l'aller, présentent un

maximum d'heterogeneite de composition en stades et d'abondance en zone
gé P tad ;

frontale tandis qu'ils ont pratiquement disparus au retour (figure 10 f).

Acartia clausi présente un maximum d‘heterogenéite dans la zone

marginale et un minimum correspondant a la zone frontale. Les variogrammes
de l'aller et du retour sont similaires (figure 10 a). Dans le cas de cette
espace, la fonction de structure traduit uniquement la variabilité d'abon-
dance selon differentes classes de salinite. Les caracteristiques observees
dependent de la distribution spatiale de l‘espéce : elle est presente sur
toute la zone avec des essaims dont la densite est plus variable en dehors

de la zone frontale.

Pour Clausocalanus spp., le maximum d'heterogeneite est situe en zone

marginale a l'aller et en zone frontale au retour. Cette inversion s'expli-
que, a partir des données brutes egalement, par un changement des cate—
gories composant le taxon entre les deux parcours : au retour, les essaims

de Clausocalanus B. et C. ont disparu alors qu'ils etaient bien representes

a l'aller en zone frontale.

La variabilite des populations dans le temps a ete analysée direc-
tement a partir des fonctions de structure temporelles. Cette analyse
conduit également a souligner une certaine stabilite de la structure spa-
tiale car les heterogeneités observees dans le temps resultent plus du mode
de succession des stations imposées par~‘le parcours du navire que d'une
evolution temporelle intrinSéque.‘ A petite échelle, elle traduit la simi-

litude entre les gradients de popula’cicn et de salinite qui viennent d'etre
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deécrits, tandis qu'a grande échelle ce sont des comportements spécifiques
(variations de composition en stades de développement ou de biomasse) qui

apparaissent.
- Resume - Discussion
A l'aller, le front de salinité est situe presque exactement dans

l'axe des radiales. Toutes les especes sont influencées par cette struc-

ture physique. C. helgolandicus, E. rostrata et C. typicus presentent a la

- fois une concentration de biomasse et un Changement de répartition entre
les differents stades de developpement au niveau de la bordure frontale.

Les euphausiaces, A. clausi et Clausocalanus spp., se caractérisent aussi

par des variations d'abondance mais, par contre, c'est dans la zone margi-
nale que leur structure spatiale se modifie. Au retour, leffront;a‘migré
‘vers l'Ouest et un gradient de salinité'supplémentaire apparait dans 1l'axe

perpendiculaire aux radiales. C. typicus et C. helgolandicus montrent

encore une augmentation de la biomasse en traversant la zone frontale, mais

seul le premier taxon conserve une disparité de composition. La structure

démographiQue'des populations de C. helgglandicus a change au retour ou les

copepodites 4 disparaissent. Il en est de meme pbur,E. rostrata et Clauso-

calanus A. et B. dont les effectifs presents en zone frontale a l'aller
sont tres faibles au retour. Enfin, les euphausiacés et A. clausi ont les

memes caracteristiques pour les deux parcours.

Pour l'ensemble des observations‘analysées, la distribution spatiale
des populations présente une localisation préférentielle conservee par
k rapport a la structurekhydrologique. Cependant‘ entre les deux parcours, la
repartltlon geographlque des gradients. halins s'est modifiee localement,
tandls que certalnes populations presentent des changements demographlques

correspondant a de nouveaux types de cohortes.
Dans l'absolu, cette variation peut relever de plusieurs processus :
- disparition‘d'une partie des individus qui n'ont pas pu survivre

aux deplacements de la masse d'eau ou s'y adapter,

- evolutlon biologique, metamorphose synchrone des copepodltes 4 de

C. helgolandlcus par exemple
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- derive des essaims et remplacemant par des cohortes differentes
appartenant a la meme population, k

- interactions a court terme avec la repartition verticale.

L'hypothese d'une metamorphose synchrone n'est pas cohérente avec les
observations antérieures du maintien global des différents types de

cohortes de C. helggla‘ndicus et E. rostrata decrites en mars-avril

(chapitre 3.2). L'hypothése d'une mortalite massive a court terme des

copépodites 4 de C. helgolandicus ou de la population d'E. rostrata devrait

se traduire par une tendance a la deécroissance des populations sur une

periode de l'ordre du mois et, comme precédemment, apparalt peu probable.

De manisre indirecte, les deux dernisres hypotheses, derive parallele
a la cote et variabilité due a la dynamique sur la verticale, apparaissent
ainsi ies plqé satisfaisantes pour expliquer des variations de structure
observees a 12 heure‘s d'intervall®e. Il faut sauligner ici que l'une,
- l'autre ou une combinaison de ces processus peut intervenir en reponse aux
variations hydrodynamiques. La structure hydrologique se modifie en
continu. Les paramétres faunistiques sont au contraire discrets tant sur
l'horizontale que la verticale. Les differences observees entre les deux
parcours peuvent ainsi recouvrir une dérive horizontale des individus et le
temps de reponse sur la verticale de leurs déplacements en reépnse a

1'hydrodynamique.

3.4.2 - Distribution et variabilite dans le plan vertical

La distribution verticale a échelle fine a ete analysée au cours de
la campagne PROLIG II. Une camera—-plancton Edgerton (ORTNER et al., 1984),
' moqtée en place du collecteur d'un filet adapte du type WP2, permet
d'obtenir un silhouettage des individus reperes par rapport au moment (donc
a la profondeur) de leur capture. La resolution spatiale des observations
est limitee par la cadenc_e maximum de prises de vue et par la possibilité
de traction a bas régime des treuils disponibles. Elle est de l'ordre du
metre. Une série de profils verticaux (150 m - surface) a été réalisde 3
intervalles de 3 a 7 km le long de radiales coupant la zone frontale
suivant une grille de 30 x 40 km. Un profil hydrobiblogique est realise

dans le meme temps (intervalle maximum 10 minutes‘). Seul le cas de l'espece
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Calanus heégolandicus,‘dont la taille permet une identification sans

ambigulte sur les photos, est analyse ici. La Caftographie du nombre
(valeur relative) d'individus.prélevés surkla verticale verifie que la
strugture spatiale horizontale observée est similaire a celle décrite
precedemment par des profils horizontaux (figure 11) : augmentation du
nombre d'individus dans la zone frontale a partir des ischalines 38.30 -
38.40,.

PROLIG 1T . 13-23 mai 1985

Figure ;l - Répartition horizontale des abondances de Calanus helgolandicus‘

(nombre de silhouettes pour un trait 150 m - surface). Les

isohalinesk39,3 a 38,4, en trait épais, schématisent la position
du front. ' ‘ k ‘ k



142

, L'analyse comparee de la distribution verticale des individus et des
‘parametres hydroblologlques revele des differences de caracterlsthues
suivant la structure hydrologlque_ du milieu (figures 12, 13 et 14).
L'ascension des isopycnes dans la premiere partie (a partir de la cote) des
radiales traduit la section de la zone frontale. Ces isopycnes ont une
pente nulle dans ‘la secaonde partie des radiales correspondyant,é la zone
marginale de la zone frontale. Des structures en dome sont observees ;
‘elles traduisent la dynamique locale (cf. 3.1.’3 - Hydrolbgie et hydrody-

namique}.

En zone marginale, du cote central, les individus ont unekdistribu—
tion limiteée aux 60 premiers 'métre‘s. Des maximums locaux sont observés dans
la couche superficielle entre 3 et 10 m. Par contre, dans la zone de forte
penyte des isopycnes, la distribution verticale des individus presente une
tendance a l'homogeneisation : forte diminution des maximums locaux,
distribution jusqu'é 100-120 m de profondeur. Dans la partie frontale de la
zone marginale, des concentrations plus fortes 4'individus sont associges

”~
aux structures en dome des isopycnes.

Ces caracteristiques generales, distributions plus superficielles en

] b ‘c s S . r3 3 3
zone marginale, homogeneisation et extension de la distribution avec
lt'inclinaison des isopycnes, sont similaires pour toutes les radiales

observees.

Dans le compartiment cotier des radiales, des taches de concentration
s’ont observees de maniere plus sporadique,; dans les couches superficielles
ou profondes {cf. figure 14). Ces caractéristiques de distributions verti-f
cales et horizontales rejoignent celles observees dans le front cotier de
Nouvelle-Ecosse (HERMAN et al., 1981) : augmentation du nombre d'indi=
vidus dans la zone de gradient, augmentation du niveau hoyen d'immersion.
La distribution des individus par rapport a la biomasse phytoplanctonique
correspond egalement a ces caractéristiques (cf. figure 14). Les diffé-
rences sont plus robustes que les ressemblances. La biomasse phytoplanc-
tonique est distribuée de manidre trés discontinue avec un noyau de forte
concentration voisinant 1l'immersion des isopycnes 28,80 a 28,90 suivant sa

plongée vers la cote et de profondeur plus variable dans la bordure cotiére
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Figuré 12 - Distribution verticale dehCalanus helgolandicus (1 Segment =1

silhouette'), superposée a la cdupe du champ de densite de la
cote (a gauche de la figure) vers le large, suivant la premiere
radiale (cf. figure 11). La distribution verticale est plus

homogéne dans la zone de forte pente des isopycnes.
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figure 14 - Meme répréSentatipn que la figure 12 pour la troisieme radiale.
La distribution verticale de la biomasse phytoplanctonique

(fluorescence) est schematisée en trait epais.

de la zone frontale. Au contraire, en zone marginale, les individus de C.

helgolandicus sont plus fréquemment associés aux niveaux de diminution de

la concentration chlorophyllienne. HERMAN et al. definissent deux interpré-
tations possibles de ces distributions relatives ; l'une fait appel a un
évitement'par les copepodes dés fortes concentrations'chlorophylliennes,
"la purée". La seconde propose une attraction par les faibles concentra-
tions a productivité plus forte. Poids du grazing sur les biomasses de
phytoplancton et temps de résidence des individus devraient etre pris en
compte dans ce type d'interprétation et interdisent pour l'instant d'aller

plus loin.

La question sous-jacente concerne 1'influence de l'hydrodynamique sur

'les caracteristiques de distribution observée. Pour le front liguro-
proveng¢al, le schema hydrodynamique déduit des structures hydrobiologiques
associe deux cellules (divergence et convergence) tournant en sens inverse.

Il est voisin d'une circulation type cellules de Langmuir conduisant a
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comparer les structures spatiales observées avec les distributions definies
par modelisation pour des particules inertes (STOMMEL, 1949) ou a des
deplacements actifs par 'expéri‘mentation (STAVN, 1971) dans ce type de
cellules (cf. analyse in BOUGiS,- 1974).

La distribution du phytoplancton correspond pour partie au schema de
STOMMEL. Elle presente des cas de repli de taches de faible concentration
(cf. chapitre 3.1.3) de chlorophylle autour de noyaux a fortes concentra-

tions. Par contre, l"homogénéisation de la distribution de C. hel&lmdiéus

dans la zone frontale ne dorrespond pas particulierement a l'un ou l'autre
de .ces deux schemas. Si la distribution verticale des individus differe
dans la zone frontale ou 'ie's flux divergent et convergent sont confrontes
sur quelques dizaines de metres d'epalsseur des deplacements verticaux en
reponse a l'entralnement par la circulation conduiraient egalement a une
telle homogenelsation.. Par contre, ces observations infirment l'hypothese
de déplacements orientes proposée pour les zones d'upwelling (chapitre 2 -
Discussion) : ils induiraient une distribution hétérogéne en taches a
différents niveaux de profondeur qui n'est pas observée ici. Enfin, bien
que les caractéristiques analysées ne fournissent pas d'arguments directs
sur la nature des interactions entre comportement des individus et hydro-
dynamique, les indications indirectes ne doivent pas otre négligées. D'une
part, les copépodes qui ne peuvent pas etre assimilés a des particules
inertes présentent des differences notables de distributi’on verticale vis-
yé—viskdu phytoplancton, d'autre part des dlfferences de dlstrlbutlon

apparaissent egalement entre les compartlments hydrologlques. .

Ces "images" de la distribution verticale des individus sont encore
trop peu nombreuses pour décrire les processus sans ambiguités. Il serait
nécessaii‘e de resserrer l'intervalle de temps et d'espace entre profils
verticaux. Cependant, la premiere limitation reside actuellement dans
I'utilisation d'isolignes physiques pour traduire la dynamique du milieu.»
Des mesures directes des courants, directions et vitesses, seraient plus

fecondes .
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3.5 - Resume, discussion : Origine des distributions spatiales

observées dans le front liguro-provenc¢al

La distribution.spatiale des populations, definie par rapport a la
structure hydrologique, varie avec l'espece et avec les saisons. Les carac-
teristiques de ces distributions persistent a l'échelle de la saison pour
chaque popul\ation ou cohorte tandis qu'elles sont variable dans leurs
manifestations locales a l'echelle de la journee. La positidn geographique
du front, sa forme, l'intensité des gradients; varient en quelques heures.
Les caractéristiques locales de la faune (abondances, stades de dévelop-
pement) varient egalement sans que cette variation corresponde é‘une derive
passiVe. La persistance de la distribution spatiale 5 moyenné echelle
tempofelle apparaIt ainsi comme un processus dynamique resultant des

reponses des individus aux fluctuations du milieu a petite echelle.

Le probleme es_t d'identifier les processus qui autorisent la persis-
tance de ées distributions spatiales a l'echelle saisonniere et les causes
des variations obéervées a l'echelle annuelle, Pourquoi et comment
certaines générations arrivent ou non dans la zone frontale, s'y maintier;—

nent, puis en disparaissent ?

La structure physique de la région liguro-provengale est permanente.
La circulation verticale perp‘endiculaire au front est conservée, bien que
‘var;iable en intensité au cours de l'annde. Elle est probablement plus
faible en ete et en automne, plus forte en hiver suivant que la stratifi- ‘
cation et les pentes assoCiées des isopycnes sont respectivement fortes ou
faibles. Les intensites sont intermediaires au printemps. Si l'accumulation
des populations dépendait ‘uniquement de l'hydrodynamique (le courant de
convergence par exemple), les maximums seraient toujours observes a l'infé-

rieur de la zone frontale, particulierement en hiver.

En fait, les inaximums ne sont observes la que pour quelques espéces
et plus fréquemment au printemps. De plus, une méme espace montre des
variations de sa réponse aux structures hydrodynamiques‘ suivant les
saisons.:Enfin, des especes dont la ri\orphologie et les capacites motrices

sont voisines (Centropages typicus et Temora stylifera par exemple, ou

Pleuromamma abdominalis et Calanus helgolandicus) ne’répondent pas de. la
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méme manieére au méme environnement hydrodynamique. Pour toutes ces raisons
l1'hydrodynamique est insuffisante pour expliquer les distributions

spatiales observees.

D'autres causes, d'origine biologique, comportements, exigence'éco-

logique, etec, doivent etre prises en compte.

3.5.1 — Echelle journaliere et saisonniere

A l'echelle du mois, le maintien de la localisation des cohortes est

etablie a partir de :

- l'accroissement du nombre d'individus dans la zone de gradieht‘ de

densite et de la conservation en moyenne des effectifs,

~ l'existence dans cette zone de cohortes différentes par leur coﬁnpo-
sition en stades copépodites et la taille de ces stades alors qu'elles sont
melangées en dehors. | |

Le pfobléme du ma‘i’ntien’ de cette distribution par rapport‘r;i la zone
frontale concerne essentiellement la direction perpendiculaire a la cote.
Parallelement a la cote, le ffontf s'etend sur l'ensemblekdu baSSin liguro-
provengal et du golfe de Geénes, du coté Corse comme du c5té continental.
Les pOpulatlons de copepodes sont egalement presentes sur l'ensemble de
cette reg:.on. Ainsi, si une derive parallele a la cote entralne une varia-
tion des effectifs a l'échelle de la jourhée (cf. campagne TROPHOS I,
chapitre 3.4), | cette variation n'est pas decelable aux: echelles de temps

immediatement superleures.

Perpendiculairement 'au front par cotitre une dispersibn des indivi-
dus entra:.neralt a ces echelles du mois soit une decr01ssance des effectifs
moyens de la populatlon soit une homogene:.satlon des cohortes rencontrees'
dans et en dehors du front. L'existence de comportements actifs de depla—
cements est donc necessalre pour assurer 1e maintien de la dlstrlbutlon

spatlale .



148

Dans 1l'etat présent. des techniques, en l'absence de mesures directes
du mouvement des individus et du milieu, la nature de ces comportements ne

peut etre que deduite.

Une premidre manifestation, plus evidente, est l'existence de migra-
tions nycthemeérales chez certaineé espices (métridiidés, ptéropodes) qui
ont une repartition géographique limitée a moyenne echelle a la zone
centrale ou cotiere. Cette caractéristique rejoint celle observee pour les

zones d'upwelling.

Les especes localisées en zone frontale ne preésentent pas de telles
migrations cycliques alors qu'elles en sont susceptibles dans d'autres

régions géographiques. Pour Calanus helgolandicus, l'analyse des carac-

téristiques de la distribution verticale et la comparaison avec differents
schemas d'interactions entre hydrodynammique et comportement ne s'opposent
pas a l'hypothese d'interaction entre des deplacements verticaux a petite
echelle et des transports par les courants de cdnvergenée et de divergence.
Ces interactions compenseraient les derives perpendiculaires au front. Les
observations font défaut pour les autres especes localisées dans le front
mais aucun elément d'observation sur l'horizontale ne contredit l'existence

de tels comportements.

Enfin, les populations localisées en zone cotiere et ne présentant
pas de migrations nyctﬁémérales ne sont que tres rarement observeées au-dela
de la premiere divergence. Le front n'est pas une barriere physique infran-
chissable pour les autres espéces.‘ Les principales causes pourraient etre
" 1'eloignement du front, de l'habitat de ces especes, l'intensite du courant
Ligure et peut etre une plus grande sensibilite aux caractéristiques du

milieu environnant.

3.5.2 — Echelle annuelle

- Calanus helgolandicus

Calanus helgolandicus ,An'ap'parait sur la zone qu'au couyrs de

l'hiver. Au printemps, des cohortes, ou les‘copépodites 4 ou 5 dominent,
sont localisees dans la zone frontale. Cette biomasse disparait en fin de’

printemps. Au debut de l'été, seuls quelques adultes sont encore presents,
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repartls plus au large. Une telle presence de cette espece dans les eaux

superficielles cotleres restreinte a la perlode f1n d'hiver - debut d'ete, T

est decrite pour differentes regions medlterran_eennes (cotes de Castellon :
VIVES (1963, 1966) ; Veliko jezera : VﬁCETIC (1966, 1967) ; golfe de
Marseille : GAUDY (1972)). La population estivale migrerait vers des eaux
plus profondes. En mer Adriatique, une population est observee entre -600 et
© 1 500 m de mai a octobre, tandis qu'une répartition bi-modale avec une
population supplementaire entre 0 et 200 m est observée de fovrier 3 avril
(SCOTTO di CARLO et al., 1984). Ce comportement correspond a une migration
ontogénique décrite pour l'espece dans différentes zones geographiques
atlantiques et mediterranéennes, ainsi que pour‘ des especes voisines du
meme genre, Il eXpliQué l'apparition et 1a. disparition saisonniere de
l'espece dans la zone frontale et implique le role interactif de fécteurs
’exogénes, variati;ms saisonnieres des caractéristiques du milieu non liées
a l'hydrodynamique, et de facteurs endogenes.

Les facteuifs endogénes sont necessaires pour rendre compte des dif—-’
ferences de comportements apparaissant au cours de la vie d'un indiéidu,
determinisme de la migration des formes /profondes ‘(C4,, C5) vers la surface
au printemps (1és cycles thermiqués, lumineux et trophi’:‘quesysont de tres
faible amplitudé au-dela de 500 m) comme de la migration des individus de
la (ou des) generatlon(s) fille(s) au debut de l'ete. Leur nature sera’

analysee et discutee lors de la discussion generale.

Ceci illustre enfln les 1nteractions entre les dlstrlbutn.ons verti-
cale et horlzontale des 1nd1v1dus. La profondeur d'origine des eaux de
resurgence varie de 100—200 m a 500-800 m en hiver et de 50 a 200 m en ete.
' La profondeur de localisation des populations estlvales et automnales de

C. helgolandicus super:.eure a 600 m leur évite un entralnement vers la

surface, autquse en hiver lorsque 1es divergences concernent des couches

plus profondes.
- Populations hauturisres

Clausocalanus A. et B., et a un degre moindre Oithona, ont des types

de dlstrlbutlon spatlale et de variations salsonnleres v01smes de celles
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de C. helgolandicus. Elles sont rencontreées toute l'année dans la région

mais en plus faible densite. Leur maximum annuel d'abondance apparalt au
.printemps en zone frontale. Un maximum secondaire est observe en automne,
en zone marginale pour les deux premiers taxons, en zone frontale pour le

dernier.

Un comportement semblable a celui de C. helgolandicus pourrait expli-

quer ces variations de distribution. Des migrations verticales saisonnieres
d'especes jumelles ont ete décrites en mer Tyrrhénienne (HURE et al.,
1980). Ce sont des migrations de plus faible éxtension, la distribdtion
verticale en automne et hiver etant moins profonde ( 100 m) que celle de

C. helgolandicus; La présence d'individus de ces espéces dans les eaux

superficielles en dehors de leurs saisons de reproduction peut alors etre
expliquee par l'entralnement d'une partie des populations par l'eau de

resurgence.
- Populations cotieres

A l'oppqsé~des populations analysées jusqu'ici, le role des migfa—
tions verticales n'apparalt pas pour les populations cotieres. Une partie
de ces populations (larves d'échinodermes, chetognathes, cladoceres,

Euterpina acutifrons, Candacia spp., Corycaeus spp. et Temora stylifera)

est strictement cotiere ; elles ne dépassent jamais la premisre divergence.

Acartia clausi et Centropages typicus par contre sont rencontres sur toute

la region etudiee. Le maximum annuel d'abondance de ces especes est observe
sur la radiale a3 des dates correspondant a celles observées en baie de
Villéfranche'(SEGUIN, 1981). Sur cette radiale, l'abondance des especes
strictement cotieres est toujours inferieure a celle observee en baie de

Villefranche, tandis que A. clausi et C. typicus ont des densites plus

elevees au printemps en zone frontale., Des exigences ecologiques moins
strictes pourraient expliquer la survie de ces dernieres especes lorsqu'’
elles sont entrainees loin de la region cotiere, la rencontre de conditions

saisonnieres favorables leur permettant, au printemps, de se reproduire.
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4 — DISCUSSION GENERALE

Cette .analyse de la distribution spatiale des populations mesozoo-
planctoniques fait ressortir l'exiétence de caractéristiques propres ék
differentes echelles spatio-temporelles, du jour et du kilometre a l'annee
et la centaine de kilometres. La persistance de ces‘distributions est mise
en évidence a grande et moyenne échelle temporelle pour une méme région
geographique. Elle est verifiée a plus petite échelle temporelle en utili-

sant les structures hydrologiques comme référence spatiale,

, Poﬁr chacun de ces types de distribution,‘l'analyse des causes deter-
minantes associe des facteﬁrs hydrodynamiques et des facteurs biologiques
relevant du Comportement des individus. Les facteurs determinants sont
propres éjchaque espéce et, suivant les régions, a chaque population ; ils
varient avec l'echelle de perception (biomasses zooplanctoniques, especes,
populations) et l'écheile d'observation. La mosalque d'informations obtenue
kpar cette analyse peut‘étre‘intégrée‘dans un schéma général expliquant les
relations entre structures spatio-temporelles des distributions a micro-,
méso-/et grande echelle. Si l'origine et la nature des processus varient
avec l!échelle‘énvisagée, le schéma d'interaction est unique, constituant
un continuum intégre dans’le cycle vitél de lﬁiﬁdividu«et le 6yéle,annuél

de 1l'espece.

Il stagit ici, a partir d'une coﬁparaison des caractéristiques‘des
deux régions analysées, de leurs différences et de leurs similitudes, de
définir ce'Schéma, de le généraliser aux cas d'autres populations et
d'autres regions, d'énalysef‘les causes biologiques détérminantes; de:
definir les'conséquencesket les'perspectives de ces hypothéses pour la

planctologie actuelle, e
4.1 - Persistance et maintien‘des'distributions'

De nombreUses observations du maintien de la distribution spatiale du .
zooplancton‘dans un milieu fluide sont fournies au niveaU'biogéographique,

regional, saisonnier, ...

A l'échelle de l'Atlantique Nord, FLEMINGER et HULSEMANN (1977) .

démontrent, par l'analyse des pores abdominaux et des périodes de'reproduc-f
' 3
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tion, l'existence de populations isolees et auto-entretenues de Calanus

helgolandicus pour differentes régions de l'Atlantique et de la Mediterra-

nee : cotes Nord-Ouest de l'Afrique, derive Nord-Atlantique, cotes
_No’fd—-Ouest americaines, Mediterranée et mer Noire. A cette echelle, diffe-
rents exemples de persistance des populations ont ete observés sans que les
processus en cause ne soient expliqués : Candacia pachydactyla des cotes
Est et“Ouest d'Afrique du Sud (JONES, 1965), Pontellina plumata de
l1'Atlantique et de 1'ocean Ind1en (FLEMINGER et I-IULSEMANN 1974), Drepano-
pus forcipatus (HULSEMANN 1985). |

A l'échelle d'une région ou d'un bassin, la persistance de la distri-
bution spatiale et lés variations temporelles sont generalement expliquees
par une interaction entre le comportement des individus (profondeur 4'im-
mersion, migrations cycliques), les Variations de ce comportement au cours
du cycle vital de l'individu et les cisaillements de courants sur la
verticale. Les manifestations varienf avec l'espece et les conditions

hydrodynamiques locales mais le schéma general est commun.

A l'échelle annuelle, en mer Adriatique, les variations saisonnidres
de distribution verticéle des populations de copépodes expliquent les
variations de distribution geographique (HURE et al., 1980). De telles
variations saisonnieres de distribution verticale sont également observees.
en mer Tyrrhénienne (SCOTTO di CARLO et al., 1984) et sur le plateau conti-
nental de Nouvelle-Ecosse ou des variations de migrations verticales cycli-

ques sont égalemenf mises en évidence (SAMEOTO, 1985).

A 1'échelle d'une géneration, les variations de localisation en pro-
fondeur suivant le stade du développement, definies comme une migration
ontogénique verticale (VINOGRADOV, 1968 ; MAUCHLINE et FISCHER, 1969 ;
OMORI, 1974), entralnent une migration ontogénique horizontale par diffé-
rence de transport advectif (OMORI, 1974). Ce sont les cas de 1'appérition

et du départ de populations de copépodes de differentes régions de resur-

gence cotiere : Calanus californiensis de l'upwelling de Californie
(LONGHURST, 1967), Calanoides carinatus du golfe de Guinee (BINET et DE
SAINTE CLAIRE, 1975 : PETIT et COURTIES, 1976). C'est l'interpretation

proposée des variations saisonnieres de présence de Calanus helgolandicus
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dans le front liguro-proven¢él. A plus petite echelle temporelle, ces
'migrations ontogéniques‘sont invoquées pour expliquer la persistance
~ spatiale d'une géneération a 1'échelle d'une baie ou d'un golfe : pour des
formes holopalagiques, Calanus marshallae des cotes d'Oregon (PETERSON et
al., 1979), Temora longicornis du détroit de Long Island (PETERSON, 1985),

mais aussi pour les larves d'especes meroplanctoniques de crustacés,

Homarus americanus, Panulirus cygnus, Panulirus interruptus, Panulirus

argus, Cancer magister (cf. Analyses et références, SASTRY, 1983), de -

poissonskpélagiques, Clupea harengus et Mallqtus villosus (FORTIER et
LEGGETT, 1982, 1983), ou recifaux (LOBEL et ROBINSON, 1986).

En fait, ces comportements classes sous le terme général de migra-
tions ontogéniques verticales recouvrent une grande diversite d'origines et
 de~manifestations. Suivant l'echelle d'observation et de comparaison
E choisie, un type particulier de déplacement, en fonction de l'heure, entre
stades de développement, entre géhérations, sy apparaitra prédominant. Le
fait essentiel, commun a toutes ces observations, est une meme origine du
. processus déterminant : interactiqn entre le comportement de déplacement
sur la verticale de l'individu et l'hydrodynamique 3 l'échelle de ces ,
déplacements.‘En accord avec l'ana}yse de WILLIAMS et CONWAY (13884) pour

C.,helgoléndicus de mer Celtique,’ces déplacements verticaux s'inscrivent

dans un ensemble complexe de comportements qui associe des migrations de
ponte, de nutrition, circadiennes et meme l'absence de migrations,. Ils

varient dans le temps et sont programmes par le cycle vital de 1'individu

et de l'espece (WILLIAMS, 1985, pour C. helgolandicus et C. finmarchicus de

mer Celtique).

Les observations réalisées dans le front liguro-provengal et en zone
de résurgence cotidre portugaise vérifient 1'existence de ces interactions.-
.Les individus de chaque population ou cohorte ont une répértitidn propre
definie par rapport a la structure hydrologique du milieu. A l'echelle de
la duree de vie d'un stade de developpement cette localisation est conser-
vee malgre les deplacements geographlques de la structure hydrologlque.
Cette structure hydrologique est un traceur de l'hydrodynamique. Le role du
. comportement est demontre de maniere 1nd1recte par une comparaison croisee

des dlfferences de repartltlon due :
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, '~ aux differences de migrations, de deplacements ou d'immersion entre
especes, stades de developpement et geénerations successives devant une meme

structure hydrodynamique (front ou résurgence cotiers) ’

- aux comportements similaires des individus devant deux structures

dynamiques differentes (front et résurgénce cotiers).

4.1.1 = Interactions entre cbmportements et hydrodynamique

- Comparaisons entre zones frontales d'upweliing et

cotieres

La zonation des populations planctoniques, décrite a inoyenne echelle
spatio-temporelle (quelques dizaines de kilometres et le mois), est sem-—
blable pour les resurgences ¢otieres de l'Atlantique Central Nord-Est et le
front Liguro-Provengal. Elle correspond a une meéme structure hydrologique
horizontale : une zone de gradients physiques, globalement paralléle a la
c.3te, sépare des compartiments hydrologiques et des populations mesozoo—
planctoniques, cotiers et hauturiers, a caractéristiques distinctes. Des
structures similaires sont observées pour d'autres régions géographiques :
resurgences des cotes d'Oregon (PETERSON et al., 1979), de Mauritanie
(WEIKERT, 1984), front cotier de Nouvelle-Ecosse (HERMAN et al., 1982). La
difference principale entre ces deux types de front est observée a plus
petite echelle spatiale '(quelques,kilométres) : en zone de fésurgence
cotiere (front prograde, isohalines paralléles au fond), les populations
sont localisees dans les compartiments hydrologiques definis par les
discontinuites physiques tandis que, pour les fronts cotiers rétrogrades
(isohalines I perpendiculaires au fond) de Nouvelle-Ecosse et de Méditer'- '
ranée, certaines de ces populations sont localisees dans la zone d-e

gradient physique. En particulier, C. helgolandicus est localise dans la

'zone frontale Liguro-Provengale a proximite du.gradient de densite et, en
dehors de ces gradients, en zone de reésurgence cotiére portugaise (cf.

chapitre 2.2).

A ces deux echelles (moyenne et fine), le maintien de la distribution
spatiale des populations est identifié par rapport a la structure hydrolo-
gique ; il est expliqué par une interaction entre le comportement (mobi-

lite) des individus et les carac:téristiques hydrodynamiques locales.
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- A l'echelle moyenne,..un premier type d’inferaction,
similaire pour ces deux types de front, intégre les migrations nycthémé-
rales et les cisaillements de courant sur la verticale. La modelisation du

processus pour C. marshallae des cotes d'Oregon (WROBLEWSKI, 1982) demontre

une compensation des transpofts horizohtaux. De telles interactions ont eté
observees et decrites pour les Metridiidés et les Euchaetides au‘cap Blanc
(chapitre 3.1), les Metridiides et les pteropodes du front liguro-provengal
(chapitre 4.2). Elles sont probables pour les Métridiides des cOtes
‘marocaines et mauritaniennes ou ces migrations ont été observées. Cepen—
dant, contrairement 5 l'hypothese de PETERSON et al. (op. cité), ces

migrations ne sont pas observées pour les autres especes, en particulier

~C. helgolandicus, que ce soit dans ces régions de résurgence ou dans celles
de fronts cotiers (Nouvelle—Ecosée,;Méditerranée). Ces populations ont une
kdistribution horizontale beaucoup plus restreinte par rapport auxnstruc-‘
tures hydrdlogiques (association par exemple a la zone de gradient physique
pour les fronts cotiers) que celle des especes a migrations verticales
cycliques. Leuschéma explicatif fait alors appel a des comportements diffe-
rents bien que voisins et aux caracteristiques hydrodynamiques locales a

échelle fine.

- A l'échelle fine, la différence de localisation des
populations par rapport aux discontinuiteés physiques peut traduire une
difference d'importance relative des composahtes de la circulation, paral-
lele a ia’cstefet aux fronts'dominants‘en zone de résurgence (BLACKBURNf;'
1379 ;,MITTLESTEDT, 1982), pérpendiculaire;pour'le front retrograde de
‘Nouvelle-Ecosse (HERMAN;et'al., 1982). Cependant, pour le front ligure, la
composante perpendiculaire a la cote est inférieure d'un ordre de grandeur .
‘é‘la‘composénte paralléle. Une deuxieme cause plus probable serait l'orien-
| tation de la convergehee principale vers le large pour les zones de résur—

gence, vers la .cote pour les fronts cﬁtiers.

Danskcekdernier cas)‘la manifestation plus robuste d'un transport
passif suivant le'coﬁrant de convergence frontal né supprime pas la part du
compcrtement des individus,'Une telle accumulation, purement passive,
serait en contradiction avec les observatibns analysees pour lé front
,LiguroéfProven¢él‘: maintien des effectifs mqyenSIsans évolution de la

structure d'age (proportion des stades copepodites) et maintien de cohortes
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distinctes dans la zone frontale alors qu'elles sont niélangées en dehors.
Les types de comportements qui ont ete respectivement analyses pour ces
deux types de systéme hydrodynamiques apparaissent similaires : des

~ deplacements verticaux non synchronises par le nycthemere.

Cette 'interprétatiqn est deduite des types de distribution observes.
Elle est soutenue paf leé distributions verticales tres vari.ab‘lesd décrites
a petite echelle dans les zones de resurgence cotiere Nord-Ouest Africaine
et le front Liguro-Provengal. Dans le premier caé, ltinteraction avec une
seule cellule de circulation est suffi'sante pour expliquer ie maintien de
la localisation des pOpulations parce que les profondeurs concernées, infe—
rieures a la centaine de metres, sont faibles devant les capacites de
déplacement des individus. Dans le second cas, les profondeurs supérieures
a 200 m impliquent l'existence de deux cellules de circulation tournant en
sens inverse pour expliquer la faible dispersion‘ horizontale. Le‘schéma
d'interpretation de PETERSON et al. (op. cité) pour les cotes d'Oregon est
intermediaire. Si la di’stribution‘, tres localisee en profondeur, des

populations (excepte C. helgolandicus), permet d'expliquer l'absence de

transport dans la couche d'Eckman, elle implique l'existence de deux
cellules de circulation pour expliquer l'absence d'immigration en zone
cotiére des populations du large (cf. également modélisation pour A. clausi
de WROBLEWSKI, 1980). Le schema proposé pour les”upwellings Nord-QOuest
africains s'appliquerait dans le cas dé 1'0Oregon puisque les durees de
séjour dans la coi.\che superficielle d'Eckman,‘comme, dans l'eau'dé resur-
gence, sont reduites. Pour trancher entre ces deux possibilités, 1l'obser-
vation directe des types de distribution demanderait un échantillonnage
assez lourd : observation de plusieurs profondeurs sur les 10-20 km
d'extension horizontale d'une cellule de circulation dans des intervalles
de quelques heures. De plus, DENMAN et POWELL (1984) souiignent que, malgré
l'analyse exhaustive des kzones d'upwelling, la controverse physique sur
‘1'existence d'une ou deux cellules de circulation n'est toujours pas reéso-
lue. Il faut admettre avec ces autéurs, puisque la formation et la persis-
tance d'un front implique un fort coufant de convergence, que 1'hypothese

de continuite necessite une circulation verticale de compensation.

La verification du comportement proposé doit attendre la possibilité
de mesurer directement les processus hydrodynamiques a petite echelle

spatio-temporelle.
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- Generalisation

Cette analyse des proceésds responsables des distributions horizon-
tales conduit a introduire un aspect dynamique dans le schéma statique
geneéralement admis d'une interaction entre le niveau d'immersion des indi-
vidhs et leur entralnement par la circulation horizontale (HURE et al.,
1980). Certaines des,populations‘analysées ici presentent une distribution
ou domine le role du transport advectif (populations hauturieres de la

couche superficielle du cap Blanc, Euterpina et Corycaeus, chap. 2.1.2, et

du Portugal, Pseudocalanides et Ctenocalanus vanus, chap. 2.2). D'autres

exemples sont‘décrits poUr les populations meésozooplanctoniques de fjords
et d'estuaires (cf. DE LADURANTAYE et al., 1984), les larves de gastéro-
podes et de bivalves de 1' ocean Pacifique’ (SCHELTEMA et WILLIAMS, 1983).

D‘une part ces observations n 1nf1rment pas le schema dynamlque propose. Le
maintien d'une immersion dans une masse d'eau se traduit par une absence de
odéplacementrsur la verticéle pour l'observateuf. Il implioue cependant une
natation active pour resister a la sedimentation, compte tenu de la densitée
des individus, en particulier’pour les larves de mollusques. D'autre part,
elles permettent de le compléter : le type de distribution horizontale et
son extension dépendent des déplacements’et de leur amplitude sur la

verticale par rapport a la circulation.

Selon ce schéma les variations saisonnieres de la distribution
spatlale s expllquent par les varlatlons saisonnieres du comportement des

individus dont de nombreux exemples ont deJa ete cites.

Il faut souligner enfin que les distributions sont identifiées par la
op081t10n de la majorite des 1nd1v1dus de la categorle. Dans. la plupart des
~ cas, il existe une fraction de ces. 1nd1v1dus trouvée en dehors de la répar-

‘tition principale : ce;phenomene traduit l'existence d'une,dlsperslon.

4.1.2 - Déterminisme du comportement,kfacteurs immediats et

N facteufs ultimes

- Facteurs immediats externes

La distribution spatiale des individus et ses variations sont classi-

~ quement decrits par rapport aux parametres abiotiques et biotigues de l'en-
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vironnement : temperature, salinité, pression, lumiére, qualite et quantité
de nourriture, abondance des competiteurs et des predateurs. Une premiére
approche est d'interpreter l1'influence directe de ces facteurs sur les

types de distribution observés.

Les facteurs biqtiques relévent des causes coactives selon STAVN.
Pour les populations mésoiooplanctoniques, 1'influence de la biomasse
chlordhpyllienne (nourriture disponible) est controversée : l'attraction
des individus par la productivité est suggeree (HERMAN et al., 1982) mais
‘les distributions relatives du phyto- et du zboplancton sont excéssivement
variables a l'échelle de quelques metres et bruitées par la precision de
localisation des engins de prélevement (cf. controverse entre LONGHURST et
HERMAN, 1980 et ORTNER et al.,‘1980). De msme, les cas d'observations
d'influence de la predation sur les types de distribution sont limités au
domaine lacustre (LEWIS, 1980). L'hypothése d'un processus dynamique,
presidant a la répartition des individus suivant leurs types de compor-
tement, implique un remaniement frequent de la distributién des proies et
des prédateurs et ne permettrait pas une observation directe de leurs

relations spatiales (cf. aussi MACKAS et al., 1985).

Les facteurs abiotidues (lumiere, pression, temperature) sont des
‘signaux et des reperes qui declenchent et orientent les déplacements (RICE,‘
1967 ; CRISP, 1974). En Nouvelle-Ecosse, a partir de l'analyse des corre-
lations entre variations saisonnieres des migrations (ou leur absence)
verticales et des facteurs externes, SAMEOTO (1985) leur accorde un role
prépondérant et discute les interactions possiblesf Cependant, la part de

facteurs internes ne peut etre negligee.:
- Facteurs. immediats internes

Il paralt evident que l'état physiologique détermine le comportement.
La vitesse et la durée des déplacements dépendent de l'état énergétique des
individus. Les mouvements des copépodes sont les plus couteux en énergie de

7,6 a 10 cal.g l.km 1, en principe, pour Pleuromamma Xiphias (MORRIS et

al., 1985). La sensibilité et la reponse aux facteurs externes varie avec
le stade de développement : phototactisme d'Acartia tonsa (STEARNS et
"FORWARD, 1984 a et b), de larves de balanes (LANG et al., 1979), larves de
decapodes (FORWARD et COSTLOW, 1974 ; FORWARD et CRONIN, 1979), géotactisme
des larves de décapodes (SULKIN, 1975 ; BIGFORD, 1979). Elles varient
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egalement avec l'etat de nutrition : phototactisme inhi‘bé ou active des
larves de balanes (SINGARAJAH et al., 1967), de d_écapodes (BURTON, 1879 ;
'LANG et al., 1980). ’ '

Dans le 'milieu, la variabilite individuelle des relations et inter-
actions entre ab'sevnce_ ou -présence de rythmes d'ingestion et de migration
verticale suggére que l'etat de satieté influe sur le déterminisme de ces
compoftements (CONOVER, 1968 ; PEARRE, 1973 ; BAMSTEDT, 1984). Enfin, le
comportement (agrégations en essaim et de copulation, migrations de pontes)
varie avec kl'état de maturiteé, traduisant une régulation par des facteurs

internes.
- Facteurs immediats et facteurs ultimes

La complexité,’ici est double. D'une'part, ‘le’s facteurs externes
régulent le comportement mais aussi le ‘metabolisme des individus qui inflﬂe
également sur le comportement. D'autré part, l'état physiclogique, le
metabolisme, dépendent de facteurs ultimes 1iés a l'espece, a son cycle et :
3 sa stratégie vitale. L'ambiguité reside actue‘llement’ dans cette inter—
action prdb“able de facteurs e:;f.ernes immédiats et de facteurs ultimes dans
la regulation du ;métaboliSme‘. L'activite m“étabolique des copépodes varie |
avec la tempéra’cure, la quantite de nourriture, la taille de l'individu
(VIDAL, 1980.a et b). Elle varie ‘aussi avec la taille moyenne de l'espece,
le stade de développement (VIDAL, 1980 ¢ et ‘d);' entre especes pour un meme
stade saisonhief' de développement, et pour l'espéce, entre saisons pour un
méme stade. Ces types de variations ont été plus particulidrement analysés
pour les différentes especes a stades hivernaux de diapause des haut'es
latitudes : variations des substances de réserves et de la composition

biochimique (C. finmérchi'cus, TANDE, 1982), composition biochimique et

"activites enzymatiques digestives (C. finmarchicus et Metridia longa,
BAMSTEDT et ERVIK, 1984), taui d'ingestion (C. glacialis et C. finmar-
chicus, TANDE et BAMSTEDT, 1985), taux d'excrétion et de respiration
(c. gla‘cia‘li‘s, BAMSTEDT et TANDE, 1985). Il existerait ainsi une séquence

programmee du deroulement du cycle annuel de l'espece dont les phases
~successives sont marqué‘es par des changements du meétabolisme (orientation
‘et niveau d'activite) pour lesquelles les facteurs externes n'intervien-

draient que comme régulateurs secondaires. Par exemple, le declenchement de
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la mue terminale du stade C4 de diapause chez C. helgolandicus depend de
lfachévemen? d'un_cycle interne de développement pius ou moinsumarqué
suivant la latitude et suggere l'existence d'un controle hormonal (HIRCHE,
1983). ‘

Peu de travaux ont eté consacres a l'analyse des interactions "trian-
gulaires" entfe facteurs externes, physiologie et comportements. Récemment,
 GILL et CRISP (1985) ont montreé que la frequence des battements de pattes

de Temora long}cornis varie avec la taille, le sexe et le cycle saisonnier.

Ces auteurs soulignent que la variation saisonniere peut aussi bien tra-
duire des differences reversibles d'une acclimatation a long terme qu'une

b - ” s n" . Iy )
difference permanente entre generations de saisons froides et de saisons

chaudes.

Il ne faut certainement pas rechercher une separation nette entre ces
‘deux aspects immediats (ou céuse)‘et ultimes (ou teleologiques). RINGELBERG
(1980) rappelle que, dans la plupart des cas, les aspécts téléologiQues
sont des adaptations et que les causes peuvent aussi etre considérées comme
un processus evolutif en cours de l'histoire de l'éspéce. Cependant,
prendre en compte les aspects ultimes ou téléologiques permet de mieux
comprendre les processus biologiqués, d'affiner les hypotheses. Cette
discﬁssion sur le determinisme du comportement souligne aussi l'insuffi-
sance des causes recensees pour expliquer les types de distributions obser-

vees et leurs variations saisonnieres.

Dans le front Liguro-Provengal, les“générations successives
présentent une dualité de reponse a la nourriture disponible, se traduisant
par des periodes de reproduction discontinue. En particulier, Calanus

helgolandicus stocke cette energie sous forme de lipides pour un stade

voisin dans ses caractéristiQues des stades de diapause des hautes lati-
tudes ou au contraire~l'uéilise pour la maturation sexuelle et la repro-
duction. Dans l'un et l'autre cas, les modifications reésultantes de la
physiologie contribuent a expliquer les modifications du comportement :
l'augmentation de la densité favorise une localisation en profondeur
reversible lorsque les reserves sont épuisées. Cependant, le determinisme
de cette orientation du méfabolisme est une question non résolue. Les

variations de la qualité et de la quantité de nourriture'ont’été propoééesi

comme cause- pour C.,finmafchicus et:C;,glgcialis. Cette hypothése pose le
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meme type de probléme que celui de l'orientation du déplacement. La quanti-
te de nourriture est une information de nature scalaire. Elle presente une
variabilité a petite échelle ; l'individu doit disposer d'une information
vectorielle et d'un terme de comparaison pbur interpréter le signalvexter-
ne. Une autre hypothese possible serait un processus semblable au determi-
nisme des alternances de reproduction sexuée et parthénogeénétiques des
daphnies et des oeufs de dormance des copépodes néritiques et limniques. Le
déterminisme, dans ce cas, dépend de la photopériode et de l'adaptation a
la température (UYE, 1985). Il s'agirait la d'une manifestation de la
straté- gie vitale de type r (PIANKA, 1970) dont les copépodes présentent
de nombreuses caractéristiques.-Pour ces espéces semelpares, le stade de
diapause est un moyen d'assurer la pérennance de’l'espéce en augmentant le
taux de survie des générations confrontées 3 des conditions saisonnidres

defavorables. Verifier ce point serait fecond sur différents plans.

Cette;adaptatign cdnservée dans un environnement eutrophique tel que
le~front~et;1es‘résurgences cotieres peut impliquer soit une influence
prépondérahte par rapport,; l'éﬁergie disponible; d'autres facteurs (tempé-
rature’estivale‘7) soit un archaisme;’Dahs 1'immediat, ce sont ies céracté-
rlsthues temporelles de dates et durees pour la dynamique de populatlon

(ef. COLEBROOK 1985) et les modeles de production, qul seraient pre01ses.

Le méme type de questions se pose pour les autres populations néri-
tiques ou hauturieres qui présentent toutes dans leur cycle annuel des
discontinuités de periode de reproduction.

4.2 - Consequences et perspectives

Cette etude 1llustre ‘deux p01nts de la pr0p051t10n de LEGENDRE et
DEMERS (1984) pour une oceanographie dynamlque :

- L'hydrodynamique est le vecteur de;renccntre entre les agents

immédiats,de:l'environnement et les organismes.

- Une approche experlmentale d01t etre appllquee in situ pour

1l'analyse causale des phénomenes.
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Le premier point conduit a pondeérer la signification accordée aux
parametres physiques, température et salinité. Ce ne sont pas uniquement
des causes de variations du métabolisme, de la survie et de la production.
Ce sont des traceurs de l'hydrodynamisme et, a travers la structuration
résultante du milieu fluide, une réference spatialefde la distribution des
individus. Une part de la variabilite de ces distributions, due a la réfe-
fence geographique et correspondant a un biais de la stratégie d'échantil-
lonnage, est'ainsi supprimée; La description des structures biologiques
permet alors d'interpreter le role des interactions entre les comportements
biologiques et l'hydrodynamique dans le determinisme et le maintien des
caractéeristiques observées. Si cette démarche fait appel au second point,
la definition des hypothéses reste cependant complexe : il existe des
interactions etroites entre les causes determinantes et une imbrication des
échelles spatio-temporelles de manifestation des causes et des effets. Ceci
conduit,a dedoubler les directions d'observations. Dans ce cas, il est
seulément possible de batir des hypothéses sur la distribution des varia-
bles compatibles avec le type d'observation realise (MARGALEF, 1985).
Actueilement,fc'est la compatibilité des séries d'hypotheses obtenues par
differentes series d'observations qui permet de proposer une‘interprétation
de la réalité. Tout comme la référence et les échelles spatiales sont

four‘niesapar l'hydrologie et l'hydrodynamique, le cycle vital de 1'individu
et de 1'espece doit etre utilisé comme reférence et echelle temporelle. Les
moyens d'echantillonnage actuels, les progres techniques realises dans
l'obtention d'echantillons en séquence comme dans la description simultanee
des caracteristiques hydrobiologiques (c¢f. analyse de FASHAM, 1978),‘ne
sont pas limitantes. La charge logistique accrue de l'identification et du
comptage des individus pent etre reduite par le développement d'une auto-.
matisation des techniques (cf. annexes 10 et Il)..Cependant, le manque de
parametres permettant une analyse de la dynamique a petite echelle reste un

point critique.

Par exemple, les changements de dominance des populations d'euphau-
siaces isolees par entrainement dans les anneaux d'eau froide du Gulf
Stream (WIEBE et al., 1976) peuvent résulter de différences interspéci-
fiques du comportement vis-a-vis de 1la perméabilité:des barrieres
physiques, de tolerance aux conditionskextefnes aussi bien que d'une

interaction entre ces deux processus.
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Les diffeérences det physioclogie suivant la répartition des individus
dans le milieu ont ete etablies ici de maniere directe pour les cotes Nord-
OQuest africaines : les activites enzymatiques digestives varient (niveau
moyen, amplitude de variation, rythmes internes) suivant la repartition des
individus d'une meme espece de part et d'autre d'un front et dans les
difféerents compartiments hydrologiques hauturiers, de résurgence et cotiers
{(cf. chapitre 2). Les inconnues actuelles sur la signification des acti-
vites enzymatiques digestives ne permettent pas de definir s'il s'agit
d'une inhibition ou d'une adaptation du metabolisme. Cause ou consequence
| du processus, les individus entralnes hors, ou ne pouvant se maintenir dans
le biotope favorable, doivent présenter une variation du metabolisme. Les

copepodites 4 et 5 de C. helgolandicus, prelevés en dehors des fortes

concentrations d'individus de la zone frontale, sont par exémple dépourvus
de pigments caroténo'ideg. Disposer d'une methode de mesure de ces varia-
tions d'etat physiologique ou approfondir la signification ‘des indices
enzymatiques autoriséraient une description et une quantification directe
de la dispérsion. Ceci cdnt}'ibuerait en outré a definir la part des
facteurs immédiats et des facteurs ultimes dans la regulation des compor-

tements et le déterminisme des distributions spatiales.
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5 - RESUME - CONCLUSIONS

"L'analyse de la répartition spatiale du mésozooplancton éomporte
actuellement deux approches distinctés. L'une porte principalement sur la
distribution en agregats des planctontes a differentes échelles spatio-
temporelles en réponse aux processus hydrodynamiques (advection, dispersion
turbulente, ...). L'autre, plus ecologique, decrit la distribution par
catégories taxonomiques en fonction de 1'environnement (profondeur,
lumire, temperature, nourriture, ...). Cette etude tente de reunir ces
deux approches dans une synthese des interactions entre processus hydro-
dynamidues, comportement des individus et raylef des facteurs externes. Elle
comborte des travaux déjé publiés et d'autres originaux realisés en diffe-
rentes regions de resurgence cStik'é"re‘ Nord-Est Atlantique et du front du

’ baS,sin Liguro-Provengal.

En préalable, les connaissances 'acquises sur les variations et la
signification des activités enzymatiques digestives (amylase, trypsine)
sont revisees. Les types répertoriés de variations sont trés diversifiés et
traduisent l'existence dé régulations complexés, La part d'information
d'ordre physiologique ou métabolique de ces mesures ne peut encore &tre
interpreétée sans disposer de paramétres complémentaires. Cependant, élles
traduisent d,e'maniére globale une structuration spatiale des populations
d'un méme écosysteme et pour les individus d'une meme espece des diffe—

rences d'etat physiologique ou de metabolisme suivant leur occurence.

rd

‘Demarche

Les distributions spatiales des individus sont décrites a différentes
échelles ,spatio(—te‘mporelles (de 1 a 100 km, de l'heure au mois et a
1l'annee) avec differents moyens d'échantillonnage : filets ;é"plancton,‘\
enregistrements cofitinUs horizontaux a haute vitesse (tube Hal-pompe) ou
‘profils verticaux de caméra—'planc’ton (Edgerton). Suivant le mode, la fre-
quence et la stratégie des prélévements (orientationkdes'radiales par
rapport aux structures hydfologiqﬂes, o), différentgs images statiques de

la distribution des: individus sont obyteriues,. Les. tra‘iytements font appel a
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la cartographie simultanée des parametres (hydrologie, abondance, ...),
l'analyse de variance, l'analyse en composantes principales. Uné methode
mathématique a été développée pour décrire et relier les structures Hydro-
logiques et biologiques. C'est une fonction de structure L\tilisant la
distance de corde comme métrique. La comparaison croisée des differentes
images ainsi obtenues permet d'interpréter l'orig’ine des répartitions

observees et de restituer leur dynamique.
~ Zonation des populations

Les différents ecosysteémes analysés preésentent une structure cohé—
rente de la répartition spatiale des populations par rapport 5. la sfructure
hydrologique du milieu. La zbne de localisation préférentielle d'une popu-
lation ou d'un stade ontogénique est définie par 1'association du maximum
relatif d'abondance des individus et d'un éompartiment hydrologique. Les
occurences de faible abondance en dehors de ce compartiment traduisent
l'existence de dispersion. Quelques esbéces présentent toujours une distri-

bution cotiere tout au long du cycle annuel, telles : Temora longicornis,

Temora stylifera, Euterpina acutifrons et certains corzcaeidés. La loca-

ligation des autres populations varie avec le stade de développement et la
période consideree du cycle saisonnier de l'espece. En particulier, pour

Calanus helgolandicus, les stades copepodites 4 et 5 sont localises dans le

 compartiment délimite par la cote et la zone de resurgence (en région et
période d'upwelling) ou dans la zone frontale (bassin.Ligufo—Provem;al au
printemps), tandis que les adultes ont une répartiti‘on distincte. Pour
cette espece, les variations de repartitions correspondent a differentes
etapes d'une migration ontogénique. Cette analyse est etendue pour la
région mediterranéenne a l'yensemble des populations de copepodes et du
cycle annuel, Exceptées les especes catiéres, chacune de ces populations
est localisee dans la zone frontale a la periode de son maximum saisonnier
d'abondance. Dans ce sens, les fronts ou zones de résurgences, qui sont le
s'iége d'une production primaire accrue, jouent ‘pour les copépodes le role

de zone de nourrisserie tel que defini pour les larves de poissons.
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Maintien des localisations, processus facteurs determinants

La localisation des popula‘tions par rapport aux structures hydrolo-
giques est maintenue malgré les déplacements géographiques observes de ces
dernidres en réponse aux variations meteorologiques (upwelling portugais)
et de la circulation generale induite (front Liguro-Provengal). Ces loca-
lisations sont conservées a l'echelle du mois ou du temps de développement
‘d'une génération. Les causes et les comportements déterminant 1'acqui-
sition, le maintien puis l'abandon de ces reépartitions spatiales sont

analyses a l'echelle de 1l'individu.

‘ Certains des comportements autorisant un maintien de la localisation
ont eté observes directement. En particulier, la migration nycthéméerale
permet, dans les zones de cisaillements verticaux de courant, une compen-

sation kdesk transports advectifs (cas des Metridiidae). La distribution

verticale a forte variabilité temporelle observée pour les populations

1ocalisees dans le compartiment cotier des régions d'upwelling ou en zone

"frentale du bassin Liguro—Provengal (cas de C. helgolandicus) autorise un
pr:ocesSus voisin de ’comperisation des dispersions par les divergences et
convergences associses localement. Ce dernier cas ne nécessite pas 1'exis-
tence de migrations rythmees des individus mais simplement un deplacement
en réponse a la variation de facteurs externes (pression, temperature, ces)
lié a leur transport ou a leur sédimeynta’tion.v Les déplacements sont orien-
tés ou non suivant les ‘es/pfmes. Ces conclusions sont soutenues de maniere
indirecte par les différences de distribution observeées en fonction des

caractérisytiques hydrodynamiques :

. pour une meme espece entre deux systemes phy51ques (resurgence et
" front cotler)
.pour une meme espece suivant l'occurence des- 1nd1v1dus dans et hors

L le compartlment preferentlel.

Les répartitions analysees ont un caractére dynamique. Elles resul-
tent d'interactions entre les caracterlst:.ques hydrodynamlques du milieu et
le comportement dés individus. Le role des facteurs exogenes en endogenes
est analyse et dlscute montrant la part due au cycle et a la strategle

vitalekde chaQue espece.‘
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